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RÉSUME 
 
 
Le réseau hydrographique français présente deux lignées de truite commune (Salmo trutta, 
L.) génétiquement et phénotypiquement distinctes : les lignées Atlantique (ATL) et 
Méditerranéenne (MED) qui occupent les bassins versant du même nom.  Les  repeuplements  
intensifs  pratiqués  de  manière  systématique depuis un  siècle  avec  des souches  domestiques  
ATL  ont  entrainé  dans  la  zone  méditerranéenne  une introgression plus ou moins importante 
des populations naturelles. La persistance de populations peu introgressées amène les gestionnaires 
à prendre en compte dans leur démarche de conservation ces populations autochtones. La gestion 
de cette problématique d’hybridation passe par une meilleure connaissance de la dynamique de 
biodiversité intra-spécifique et donc des mécanismes évolutifs qui régulent les flux de gènes entre 
les lignées MED et ATL. 
 Cette thèse s’appuie sur un travail collaboratif entre scientifiques et gestionnaires et 
comporte plusieurs objectifs. Sur le plan théorique nous avons testé deux barrières reproductives 
pré-zygotiques potentielles liées au comportement reproducteur (compétition intra-sexuelle mâle 
et préférence inter-sexuelle femelle) ainsi qu’une possible barrière post-zygotique correspondant 
à un différentiel de survie embryo-larvaire lié à la température. Un large jeu de données a 
également été analysé pour mettre en évidence un potentiel différentiel de survie entre lignée à 
l’âge adulte. Enfin, ces résultats ont été inclus dans un modèle démo-génétique (modèle 
Mediterranea, plate-forme CAPSIS-4). Cet outil informatique d'aide à la décision adapté aux 
besoins des gestionnaires permettra à terme l'évaluation des stratégies de gestion et de 
conservation. 
Les résultats montrent une préférence intersexuelle hétérogame qui tendrait à accélérer le 
mélange des deux lignées. En revanche, l’étude de la survie embryo-larvaire montre un avantage 
sélectif pour les descendants de femelles MED, particulièrement dans des conditions de 
températures basses. Enfin, l’analyse de la distribution de l’âge chez les adultes montrent un 
avantage aux les individus MED ce qui pourrait traduire une adaptation locale pour cette lignée au 
sein du territoire haut-savoyard. Les simulations préliminaires effectuées avec le modèle 
Mediterranea intègrent ces résultats et mettent en évidence le rôle de la structure du réseau 
hydrographique dans la variabilité spatiale de l’introgression. Ces résultats concordent avec les 
patrons d’introgression observés in situ et apportent de nouvelles connaissances pouvant se révéler 
utiles dans la gestion future de la biodiversité intra-spécifique de la truite commune.  
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Chapitre I 
Introduction Générale 
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      Les définitions données ci-dessous sont valables pour l’ensemble de ce manuscrit. 
  
GLOSSAIRE 
Pool de gènes : ensemble des gènes et des allèles d'une population donnée (Dobzhansky, 
1937) 
Taxon : entité conceptuelle regroupant tous les organismes vivants possédant en commun 
certains caractères taxonomiques ou diagnostiques bien définis (Mayr, 1976). 
Barrières reproductives : les barrières reproductives sont l'ensemble des mécanismes qui 
régulent le flux de gènes entre deux pools de gènes. On parlera de barrières pré-zygotiques (à 
l’œuvre avant la fécondation) et de barrières post-zygotiques (à l’œuvre après la fécondation, 
d'après Dobzhansky, 1937). Elles sont classées par rapport à leur moment d'intervention par 
rapport à la fécondation. 
Isolement reproducteur: L'isolement reproducteur comprend l'ensemble des mécanismes 
ou barrières reproductives qui régulent le flux de gènes entre deux pools de gènes 
(Dobzhansky Dobnzanski, 1937). 
Introgression : Transfert de gènes d'un pool de gènes à un autre (Allendorf et al., 2001) 
Hybridation : Croisement d'individus provenant de populations génétiquement distinctes, 
indépendamment de la classification taxonomique de ces populations (Rhymer et Simberloff 
1996) 
Adaptation locale : Ensemble des processus à l’œuvre entraînant, sous les contraintes 
environnementales locales, un succès reproducteur supérieur des individus locaux par rapport 
aux individus migrants (d'après William, 1966). 
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I.1) Préambule 
L'hybridation est un processus qui a longtemps fait débat quant à ses conséquences 
évolutives et ses répercussions sur la biodiversité. D’un point de vue scientifique, les zoologistes 
ont longtemps considéré que l’hybridation en milieu naturel était rare voir exceptionnelle 
(Dobzhansky, 1937 ; Mayr, 1942 ) et qu’elle ne jouait qu’un rôle mineur à long terme en raison de 
la non viabilité ou de l’infertilité des hybrides (Wagner, 1970). A l’inverse, les botanistes ont très 
vite constaté que l’hybridation était un mécanisme courant in natura et un processus évolutif 
important de par la variabilité génétique qu’elle est capable de générer (Stebbins, 1950). Il est 
désormais acquis que l’hybridation est un processus évolutif qui module la biodiversité qui nous 
entoure en créant par exemple, de nouveaux complexes de gènes ou de nouvelles espèces 
(Anderson et Stebbins, 1954 ; Templeton, 1981 ; Seehausen, 2004). On admet aujourd’hui que 
l’hybridation in natura implique 10% des espèces animales et au moins 25% des espèces végétales 
(Mallet, 2005). D’un point de vue plus appliqué, ce processus biologique modifie le cortège 
d'espèces qui nous entoure, modifiant ainsi les activités humaines qui en dépendent. Ainsi, la 
société sera parfois amenée à « gérer » l’hybridation, ou plutôt son résultat, les hybrides, ainsi que 
ses conséquences. Les espèces cibles des activités halieutiques et cynégétiques focalisent 
particulièrement ces efforts de gestion. D’une part, les cheptels sont le soutien d’une activité 
économique (pêche récréative, pêche professionnelle, chasse) et l’introduction d’individus 
domestiques à des fins de soutien de population a parfois eu l’effet inverse de celui souhaité, 
entrainant une diminution des effectifs (Nickelson et al., 1986). D’autre part, la société souhaite 
parfois conserver « l’intégrité » d’une espèce, d’une sous-espèce ou d’une lignée pour des raisons 
moins pragmatiques comme la valeur patrimoniale ou symbolique du taxon (Home et al., 2009).  
Les choix de gestion vis-à-vis de l’hybridation et du sort réservé aux hybrides ont beaucoup 
changé au cours du temps, allant parfois jusqu’à se contredire, au fur et à mesure que les 
connaissances sur le sujet avançaient. Aux Etats-Unis d’Amérique, l'évolution des dispositions de 
l'"Endangered Species Act" (ESA) témoigne des vifs débats sur le sujet. Lors de la première 
mouture en 1973, il n'est fait aucune mention des problématiques liées aux hybrides. C'est à partir 
1977 que les hybrides sont clairement considérés comme une menace pour les espèces protégées 
tant au niveau inter-spécifique qu’au niveau intra-spécifique. L'ESA va à cette époque jusqu'à 
considérer les hybrides de deux espèces protégées comme une menace potentielle pour les deux 
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espèces en question. Un changement s'opère au début des années 90 sous l'impulsion de la 
communauté scientifique qui voit des incohérences dans le traitement unilatéral réservé aux 
hybrides. Depuis, de nombreuses tentatives de classification des hybrides "à conserver" ou "à ne 
pas conserver" voir "à éradiquer" ont été proposées. Actuellement, l'ESA tend à conserver les 
hybrides dont au moins une espèce parente est menacée, avec l'argument que les hybrides peuvent 
être utiles pour la conservation de l'espèce ou de son patrimoine génétique.  
 Les acteurs de la gestion qui prennent en charge les problématiques liées à l'hybridation 
n'ont eu cesse de chercher et d’expérimenter de nouveaux moyens, de nouvelles méthodes pour 
réduire les effets ou les sources d’introgression. En revanche, ils ne se sont pas intéressés, ou trop 
rarement, au processus même de l'hybridation, celui par lequel sont créés les hybrides. Cette 
constatation rejoint la tendance qui depuis une quinzaine d'années pointe le manque de prise en 
compte des processus biologiques et évolutifs dans les questions de gestion et de conservation 
(Crandall et al., 2000 ; Kark et Blackburn, 2000), manquement  dû en grande partie au déficit de 
collaboration entre scientifiques et gestionnaires (Latta, 2000 ; Sarewitz et Pielke, 2007 ; 
Sutherland et al., 2009 ; Hart et Calhoun, 2010). Cette lacune semble due tant au manque de prise 
d’information scientifique de la part des gestionnaires (Pullin et al., 2004) qu'à une transmission 
des résultats inexistante ou mal-adaptée par les scientifiques (Latta, 2000 ; Sarewitz et Pielke, 
2007 ; Sutherland et al., 2009 ; Hart et Calhoun, 2010). Le rapprochement entre gestionnaires et 
scientifiques passe par l'identification de problématiques communes où chacun trouvera son intérêt 
(Caudron et al., 2012). C’est exactement dans ce cadre de rapprochement entre gestion et recherche 
académique que s’inscrit ce travail de thèse.  
 Dans le cas des problématiques liées à l'hybridation, la compréhension des mécanismes 
régissant les flux de gènes est de prime importance autant pour l'avancée des connaissances 
théoriques sur le processus de spéciation, que pour les problématiques appliquées de gestion qui 
en résultent. S’attaquer aux problématiques d’hybridation sans comprendre le processus et les 
mécanismes à l'origine de la création des hybrides revient en quelque sorte à traiter les symptômes 
d'une maladie sans chercher à en connaître la cause. Dans ces problématiques, les actions de 
conservation doivent s'appuyer sur la compréhension des mécanismes régulant les flux de gènes 
et donc sur la discipline qui s’intéresse aux mécanismes et aux processus de l’évolution et de la 
spéciation : la biologie évolutive. 
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I.2) Hybridation chez les salmonidés 
I.2.1) Hybridation inter-spécifique chez les salmonidés 
L'hybridation inter-spécifique est connue de longue date chez les poissons (Hubbs 1920, Hubbs, 
1955 ; Schwartz, 1981), et elle est plus observée chez ce groupe de vertébrés que chez n'importe 
quel autre (Campton, 1987 ; Allendorf et Waples, 1996).  Les premières connaissances sur les 
potentialités d'hybridation inter spécifiques chez les salmonidés datent du XIXème siècle et ont été 
obtenues grâce à des croisements réalisés en pisciculture (Fraas, 1854 ; Day, 1885). Ces 
croisements avaient pour but de réunir chez des hybrides les caractéristiques des parents 
intéressantes pour la productivité (Day, 1883 ; Titcomb, 1910).  
 Scribner et al. (2001) recensent dans la littérature 11 croisements inter-spécifiques de 
salmonidés in natura, impliquant 14 espèces appartenant aux genres Salmo (S. salar, S. trutta, S. 
marmoratus), Oncorhynchus (O. clarkii, O. mykiss, O. tshawytscha, O.kisutch, O. gorbuscha, 
O.apache) ou Salvelinus (S. alpinus, S. fontinalis, S. malma, S. confluentus, S. namaycush). 
Cependant, pour être le plus exhaustif possible, certaines espèces de salmonidés ne sont pas 
mentionnées dans cette revue bien que l'existence d'hybrides ait été rapportée. Ainsi, nous pouvons 
au moins ajouter le genre Coregonus (C. albula et C. lavaretus) (Pethon, 1974 ; Todd et Stedman, 
1989 ; Kahilinen et al., 2011) et le genre Thymallus (T. thymallus et T. arcticus) (Koskinen et al., 
2000). Ces différents croisements in natura impliquent que les deux espèces se retrouvent en 
sympatrie, au moins lors de la période de reproduction. Les opportunités d'hybridation sont 
d'autant plus importantes chez les salmonidés que les espèces d'un même genre présentent des 
périodes de reproduction en partie synchrones ainsi que des comportements reproducteurs très peu 
variables, au moins au sein de la sous-famille des salmoninae (Esteve, 2005). Le fait que deux 
espèces se retrouvent en sympatrie peut être naturellement dû à leurs aires de répartition (ex : 
Omble chevalier × Omble du Canada, Wilson et Bernatchez, 1998), mais cela peut aussi être le 
résultat des multiples introductions de salmonidés pratiquées depuis le milieu du XVIIIème siècle 
majoritairement sur trois espèces : la truite commune, l'omble de fontaine et la truite arc-en-ciel 
(MacCrimmon et al., 1970, Gozlan et al., 2010). Un cas très documenté est celui de l'hybridation 
entre la truite fardée et la truite arc-en-ciel  (Hitt et al., 2003). 
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I.2.2) Hybridation intra-spécifique chez les salmonidés 
L'hybridation intra-spécifique est moins bien connue et a fait l'objet d'un intérêt scientifique 
plus tardif que l'hybridation inter-spécifique. Elle est néanmoins fréquente chez les espèces 
exploitées par la pêche récréative ou professionnelle, et particulièrement chez les salmonidés 
(Utter, 2000 ; Flemming et Petersson, 2001 ; Hansen et al., 2001 ; Fraser et al., 2010).  Désormais, 
les outils génétiques permettent de mettre en évidence des zones de contact actuelles ou passées 
entre les lignées d'une même espèce. Ainsi, à l'ouest de l'Alaska une zone de contact actuelle a été 
mise en évidence entre les lignées « sud » et « nord » du saumon Keta (Oncorhynchus keta). Par 
le passé les épisodes glaciaires ont créé des zones de contacts secondaires entre lignées. On peut 
ainsi citer différents exemples entre lignées de truite commune (Giuffra et al., 1996 ; Apostolidis 
et al., 1996 ; Garcia-Marin et al., 1999 ; Berrebi et al., 2000 ; Aurelle et al., 2002 ; Cortey et al., 
2004 ; Sanz et al., 2006; Hermida et al., 2009), de saumon de l'Atlantique (Nilsson et al., 2001), 
d'ombre commun (Gum et al., 2005), d'omble du Canada ou de corégone artedi (Coregonus artedi) 
(Turgeon et Bernatchez, 2001). Cependant, les préoccupations concernant l'hybridation intra-
spécifique chez les salmonidés se concentrent majoritairement sur les hybridations entre les 
populations naturelles et les souches de pisciculture introduites le plus souvent à des fins de soutien 
de population ou de soutien des activités halieutiques (Allendorf et Leary, 1988 ; Goodman, 1990 ; 
Epifaino et Nielsen, 2000 ; Tymchuk, 2006). Les conséquences de l'hybridation sur les populations 
natives pourront ainsi tenir à la fois de la domestication et/ou des différences inter-lignées. 
Distinguer les effets respectifs de l'un et de l'autre est complexe. Les conséquences de l'hybridation 
en milieu naturel entre lignées évolutives distinctes ont été particulièrement étudiées chez la truite 
commune (Crivelli, 1995) et la truite fardée (Benkhe, 1992). 
 
I.2.3) Les stratégies de gestion 
Depuis une trentaine d'années, différentes stratégies de conservation ou de restauration ont 
été appliquées aux populations natives de salmonidés (voir Tableau 1) et ces stratégies sont donc 
confrontées directement aux problématiques d’hybridation. La bibliographie ne donne pas 
d’objectifs chiffrés clairs en termes de baisse de taux d'introgression ou de seuil  à atteindre. En 
effet, il est difficile de déterminer une valeur cible d'introgression, une valeur de 5 % pouvant par 
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exemple être due à un polymorphisme naturel  (Allendorf et al., 2001). Cependant,  au travers de 
la bibliographie, on peut supposer que la majeure partie des gestionnaires ou des biologistes de la 
conservation considèrent qu'une population est faiblement introgressée en dessous de 15 % 
(Antunes et al., 2001 ; Araguas et al., 2009 ; Caudron et al., 2006). Ce seuil est fixé de manière 
empirique et n’est pas reconnu comme garant de la conservation des populations à long terme, du 
maintien d’une possible adaptation locale et ou encore des capacités de résilience de la population. 
I.2.3.1) Le refuge génétique 
 Le refuge génétique est une stratégie généralement appliquée aux populations présentant un 
faible taux d'introgression (Araguas et al., 2009). Cependant, il peut aussi être  implanté avant une 
stratégie active comme le transfert d’individus sauvages (Caudron et al., 2010) ou l’enlèvement 
par pêches successives (Caudron et Champigneulle, 2011). Dans ce cas, il permet aussi d’évaluer 
comment la population évolue à court terme dans les années qui suivent la fin des repeuplements. 
Les résultats des refuges génétiques sont très variables et vont parfois à l'encontre des objectifs 
souhaités. Araguas et al.,(2009) montrent deux secteurs exempts de tout repeuplement durant 13 
ans qui ont respectivement vus leurs taux d'introgression augmenter de 21.6 % et de 31.4 %, alors 
que sur certains affluents dont le cours principal était sous impact du repeuplement les taux 
d'introgression ont baissé de 6 % et  8 %. Gil et al. (soumis, Annexe 24) montrent sur trois cours 
d’eau de Haute-Savoie des résultats tout aussi variables avec 9 secteurs sur 12 présentant une 
baisse de l'introgression (2 % - 24.6%) et 3 secteurs sur 12 présentant une hausse de l'introgression 
de (0.7% à 7.4%). Les résultats qu’engendre la mise en place d’un refuge génétique 7.4%). Les 
résultats qu’engendre la mise en place d’un refuge génétique paraissent assez imprédictibles. 
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Tableau 1: Stratégies de gestion appliquées aux populations natives de salmonidés. 
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I.2.3.2) Eradication par méthode chimique 
L'éradication par des méthodes chimiques est la stratégie la plus drastique et son caractère 
non-sélectif est de plus en plus remis en cause. Parmi les dommages collatéraux qu’elle occasionne 
on notera son impact sur les communautés de macroinvertébrés (Magnum et Madrigal, 1999 ; 
Muxi Yang, 2013). Ce procédé est interdit sur le territoire des pays membres de l’Union 
Européenne (Directive 91/414/CEE). 
I.2.3.3) Enlèvement par pêche électrique 
L'enlèvement des individus non-natifs par pêche électrique entraîne des baisses de densité 
très importantes dans le cas d'une population non-native installée (Thompson et Rahel, 1996 ; 
Caudron et Champigneulle, 2011), avec cependant une impossibilité d'enlever la totalité des 
individus non-natifs malgré plusieurs années de répétition (Moore et al., 1986 ; Caudron et al., 
2010, Thompson et Rahel, 1996) en raison de l'efficacité moindre de la pêche électrique sur les 
poissons de petites tailles (Caudron et al., 2010 ; Thompson et Rahel, 1996). La faisabilité de cette 
stratégie la restreint néanmoins à des cours d'eau de moindre taille, son application nécessitant une 
reconnaissance phénotypique des origines (Moore et al., 1986). Cette stratégie peut aussi être 
appliquée en préambule d'une stratégie telle que le repeuplement avec une souche locale ou un 
transfert de géniteurs sauvages (Caudron et Champigneulle, 2011). Cette stratégie est de plus en 
plus utilisée car beaucoup plus acceptable aux yeux du grand public que l’utilisation de piscicides 
(Lyon et al., 2014). 
I.2.3.4) Isolement volontaire de la population native 
L'isolement volontaire d'une population native par la construction de barrières physiques 
est une stratégie permettant de limiter l’hybridation de la population native à court terme (Kruse 
et al, 2001 ; Novinger et Rahel, 2003) en interrompant le flux de gènes entre populations par le 
biais de barrières physiques empêchant la migration. Les principaux problèmes rencontrés sont 
liés à la faible taille des populations, donc au faible nombre de géniteurs et une forte dérive 
génétique (Kruse et al, 2001 ; Novinger et Rahel, 2003). A titre d'exemple, sur les 23 populations 
de truites fardées isolées en tête de bassin qu’ils ont étudiées, Novinger et Rahel (2003) estiment 
que seulement 7 seraient pérennes. Kruse et al. (2001) ont cumulé l'isolement de la population 
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native de truites fardées avec un enlèvement des individus non-natifs par pêche électrique et un 
repeuplement avec des truites fardées domestiques. La population a pu se maintenir mais l'objectif 
d'accroissement de la densité a été un échec, notamment à cause d'une migration aval des individus 
domestiques. Van Houdt et al. (2009), quant à eux, mettent en évidence qu'une barrière physique 
a permis à une population de truites communes de limiter fortement les impacts des repeuplements 
pratiqués en aval. Ainsi, la destruction de cette barrière permettrait un flux de gènes entre les deux 
populations. 
I.2.3.5) Repeuplement avec une souche locale 
Le repeuplement avec une souche locale a été utilisé en Haute-Savoie pour tenter de rétablir 
une population native de truite commune (Caudron et al., 2006). Les deux secteurs cibles étaient 
fortement introgressés (100% et 83%) et sous l'effet de repeuplements massifs en individus non-
natifs (entre 17000 et 5000 individus/an durant les 10 dernières années). Le repeuplement avec des 
alevins natifs durant 5 années (entre 10900 et 12000 individus/an) a entraîné des baisses du taux 
d'introgression de 100% à 23% pour le premier secteur et 83% à 74% pour le second. Cependant, 
cette augmentation du pourcentage d'allèles natifs dans la population ne correspond pas à une nette 
augmentation des génotypes natifs. L'introduction de gènes natifs a conduit à la création massive 
d'hybrides, mettant en avant aussi l'importance de mieux comprendre les mécanismes régulant les 
flux de gènes entre les pools de gènes natifs et non-natifs. 
I.2.3.6) La pêche sélective 
La pêche sélective s'appuie sur des études qui montrent une plus grande susceptibilité à la 
capture des individus domestiques et des hybrides par les pêcheurs récréatifs (Mezzera et 
Largiader, 2001 ; Champigneulle et Cachera, 2003) ou encore une susceptibilité à la capture 
directement liée au degré de domestication des individus (Dwyer, 1990). La question se pose alors 
de savoir à quelle vitesse les individus perdent les comportements induits par la domestication 
pour savoir si cette stratégie peut être implantée durablement dans le temps, ou si elle doit se 
cantonner aux secteurs qui étaient encore sous influence du repeuplement il y a peu. D'autre part, 
elle implique une reconnaissance du phénotype par les pêcheurs, alors acteurs principaux de la 
stratégie de gestion. I.2.3.7) Hypothèses sous-jacentes aux stratégies de gestion 
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Les stratégies de gestion s'appuient généralement sur l'hypothèse que les individus natifs 
seront avantagés par la sélection naturelle et la sélection sexuelle. Cela se traduit par le fait que 
l’on considère que les populations hybridées conservent au travers des générations des traits 
domestiques mal adaptés à l’environnement naturel local (Allendorf et al., 2004, COSEWIC, 
2011). On s’attend donc à ce que les gènes non-natifs soient contre-sélectionnés et disparaissent 
au fur et à mesure des générations. Cependant, force est de constater que les résultats obtenus par 
les stratégies de gestion viennent contrecarrer ces présupposés, tout du moins dans les périodes 
d’applications de celles-ci. Par exemple, même si l’adaptation locale est bien un fait possible chez 
les salmonidés (Fraser et al., 2011), nombre d'études chez d'autres espèces montrent que la 
préférence des individus locaux comme partenaires sexuels est loin d'être une règle  immuable 
(e.g. Räsänen et al., 2014). Cette préférence pour les individus migrants pourrait être, par exemple, 
une explication à la large création d’hybrides qui suit l’introduction d’individus natifs. Elle 
démontrerait alors que rechercher un effet démographique en déversant quantité de gènes natifs 
est généralement vain voire contre-productif. D'autre part, si l'on peut assez facilement concevoir 
qu'un individu issu de pisciculture soit moins apte à survivre en milieu sauvage (e.g. Biro et al., 
2004), il est bien difficile de se projeter sur ce que sera l'aptitude d'un individu hybride. Les études 
qui se sont intéressées à ce sujet se sont souvent focalisées sur les premières générations d’hybrides 
(McGinnity et al., 2003; Araki et al., 2007) mais une récente étude a démontré que les populations 
hybridées d’omble de fontaine (Salvelinus fontinalis) avaient, en milieu naturel, des aptitudes 
semblables à celles des populations non hybridées (Harbicht et al., 2014). Les raisonnements qui 
ont abouti aux stratégies de gestion comme le refuge génétique avaient en filigrane l'hypothèse 
d'une relation positive entre le pourcentage de gènes natifs d'un individu et son succès 
reproducteur. Si cela pouvait être le cas pour les premières générations d’hybrides, Harbicht et al. 
(2014) démontrent l’inverse pour une population hybridée et corroborent ainsi les résultats de 
Araki et al. (2007) qui montrent que la réduction de l’aptitude phénotypique s’estompe à partir de 
la cinquième génération d’hybrides. Cela serait sans doute dû au fait que l’hybridation « casse » 
des déséquilibres de liaisons tout en offrant de nouvelles combinaisons sur lesquelles vient agir la 
sélection.  Les facteurs abiotiques tels que la température, le débit ou la stochasticité du débit, sont 
autant de facteurs qui pourraient affecter ou favoriser la survie locale des individus non-natifs. Par 
exemple, Champigneulle et al., (2002) décrivent dans le ruisseau de Chevenne des habitats de 
fraies très particuliers sur des petites lentilles de gravier. Le choix de l'habitat de reproduction dans 
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ce cours d'eau alpin soumis aux épisodes torrentiels pourrait être à l'avantage des truites communes 
natives, recherchant les lentilles de graviers abrités par un rocher ou dans un contre-courant, les 
femelles choisissant des habitats de fraie plus classiques ayant plus de risques de voir leur succès 
reproducteur amoindri par les arasements. De plus, les stratégies de gestion mettent souvent de 
côté l'importance de l'environnement dans le succès reproducteur d'un génotype donné. Ainsi, on 
peut imaginer que les hybrides issus de deux taxons donnés auraient des succès reproducteurs 
variables si on les plaçait dans différents environnements. Aussi, pour une problématique donnée, 
il paraît délicat de proposer des solutions génériques transposables à toutes les régions et tous les 
cours d’eau. Si la mise en place de stratégies de gestion peut être un moyen empirique 
d’amélioration, l’étude des mécanismes évolutifs à l’œuvre localement est d'une importance 
majeure dans l'élaboration des stratégies de conservation. Ce constat était déjà amené par Nielsen 
(1995) qui insistait sur l'importance de la connaissance et de la compréhension des mécanismes à 
la base de l’hybridation, qu'elle soit inter ou intra-spécifique. Pour mettre au point des stratégies 
efficaces, il est primordial de comprendre de manière fine les mécanismes qui permettent, qui 
empêchent ou limitent ce flux de gènes. L'ensemble de ces mécanismes, nommés barrières 
reproductives (voir glossaire), est regroupé dans le concept d'isolement reproducteur (voir 
glossaire). 
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I.3) L’isolement reproducteur et ses conséquences sur l'hybridation 
I.3.1) Les différentes barrières reproductives à l'œuvre  
L'hybridation offre différentes routes évolutives possibles, toutes étroitement liées à 
l'isolement reproducteur entre les taxons impliqués (voir glossaire). Les barrières reproductives 
vont permettre, limiter, empêcher ou accélérer l'hybridation et la spéciation. Elles vont être 
classées en fonction du moment où elles vont agir, avant ou après la fécondation (soit pré-
zygotique et post-zygotique). 
 Un premier type d’isolement est lié à l’habitat. En effet, si les taxons ne partagent jamais 
le même habitat, il sera tout simplement impossible qu’ils puissent s’hybrider. L’isolement par 
l’habitat ne doit pas être confondu avec une vicariance géographique car il dépend d’un choix actif 
de l’habitat. C’est par exemple le cas des crapauds du genre Bombina qui se répartissent de manière 
non-aléatoire dans deux types d'habitats dans la même zone géographique. Chez les salmonidés, 
Buerhens et al. (2013) ont montré que l'hybridation entre la truite fardée et l'écotype anadrome de 
truite arc-en-ciel (« steelhead ») est limitée part une différence dans le choix des sites de 
reproduction. La première se reproduit préférentiellement plus en amont et dans des affluents de 
plus petites tailles que la seconde. 
 Un isolement possible est lié à la période de reproduction et il est nommé isolement 
temporel. En effet, dans la mesure où les deux taxons partagent un même habitat, l’hybridation ne 
sera possible que si leurs périodes de reproduction sont en partie synchrones. Ce type d’isolement 
a été observé chez plusieurs espèces de salmonidés. Ainsi, Rubidge et Taylor (2004) ont mis en 
évidence que dans de rares cas, les populations de truites fardées ne s'hybrident pas avec les truites 
arc-en-ciel introduites, du fait d'un choix d'habitat différent et d'une période de reproduction 
asynchrone. On peut se poser la question de l'importance des facteurs intrinsèques et extrinsèques 
dans cet isolement, étant donné que dans une écrasante majorité de cas les populations natives de 
truites fardées sont largement introgressées par les gènes introduits. Au niveau intra-spécifique, 
Aspinwall (1974) a démontré un isolement temporel chez une espèce ayant une périodicité 
bisannuelle de reproduction, le saumon rose à bosse (Oncorhynchus gorbuscha) ; les individus se 
reproduisant les années impaires sont isolés des individus se reproduisant les années paires. 
Toujours au sein du genre Oncorhynchus, Quinn et al. (2000) ont mis en évidence un isolement 
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temporel entre populations de saumons chinook (Oncorhynchus tshawytscha) introduit en 
Nouvelle-Zélande au début du XXème siècle et provenant d'une même origine.  
  L'isolement comportemental peut également résulter de la sélection sexuelle et donc des 
mécanismes qui la composent. A titre d'exemple, Berger (1989) montre que lors d’un contact entre 
deux lignées de bison (Bison latifrons), les mâles d’une lignée n’avaient pas accès aux femelles 
car ils étaient dominés de manière permanente par les mâles de l’autre lignée durant la compétition 
intra-sexuelle entre mâles. La préférence inter-spécifique peut également être une cause 
d’isolement. Ainsi chez les poissons du genre Etheostoma une femelle mise en présence de deux 
mâles (conspécifique et hétérospécifique) montre une préférence à la fois pour la coloration  mais 
aussi pour l'ornementation du mâle de sa propre espèce, démontrant que le choix du partenaire par 
la femelle peut être une source d'isolement reproducteur. L’isolement comportemental entre les 
lignées Méditerranéenne (MED) et Atlantique (ATL) de truite commune sera étudié dans le 
Chapitre III. 
 Un isolement pré-zygotique est toujours possible même si l’accouplement a eu lieu. En 
effet, des barrières reproductives peuvent l’empêcher comme, par exemple, un isolement 
mécanique engendré par une incompatibilité structurelle des organes génitaux. La fécondation 
externe limite très fortement ce type d’isolement chez les poissons. Une seconde barrière possible 
est une incompatibilité gamétique, qui peut provenir par exemple d'une incompatibilité de taille 
des gamètes (Marcow et al., 2006) ou d'une incompatibilité génétique. Ainsi, chez les guppies 
(Poecilia reticulata), des femelles ont été inséminées avec deux types de laitance: une provenant 
de mâles appartenant à leur propre population et l'autre, provenant de mâles appartenant à une 
population distincte (bassin versant différent). Les analyses de parenté ont montré un avantage aux 
fécondations issues d'individus de la même population (Ludlow et Magurran, 2006). Là encore, le 
mode de reproduction des salmonidés limite très fortement ce type d’isolement. 
 Une fois que la fécondation a pu avoir lieu, les barrières reproductives à l'œuvre seront des 
barrières post-zygotiques. L'isolement post-zygotique est présent lorsque des hybrides sont créés 
mais que leur aptitude phénotypique est inférieure à celle des génotypes parentaux. On peut 
distinguer l'isolement post-zygotique intrinsèque et isolement post-zygotique extrinsèque. Le 
premier résulte d'épistasies négatives et peut entrainer une non-viabilité des individus F1, une 
stérilité des individus F1 ou une dépression hybride qui engendrera une baisse de viabilité et/ou 
de fertilité pour les générations au-delà de la F1. Le second, l'isolement post-zygotique 
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extrinsèque, tient au fait que les hybrides ne sont pas adaptés à l'environnement de leurs parents. 
Au niveau intra-spécifique, l’effet de cette baisse d’aptitude phénotypique est souvent plus fort 
lors des premières générations (Araki et al, 2007) et il est parfois impossible de constater des 
différences de performances entre populations hybridées et non-hybridées (Harbicht et al., 2014). 
L’étude de l’isolement post-zygotique entre les lignées MED et ATL est étudiée dans le Chapitre 
IV. 
I.3.2) Les conséquences de l'isolement reproducteur 
Les différentes conséquences évolutives de l'hybridation vont dépendre de l'isolement 
reproducteur entre les deux taxons parents mais aussi de l'isolement entre les taxons parents et 
leurs hybrides. Un processus d'hybridation peut ainsi délivrer différents scenarii allant du 
renforcement de l'isolement reproducteur entre les taxons parents à la fusion totale des pools de 
gènes impliqués. Un isolement reproducteur marqué entre taxons parents peut entraîner le 
phénomène de renforcement d'isolement. En effet, une contre sélection des hybrides ou des 
croisements entre taxons (Liou et Price, 1994; Servedio, 2004) favoriserait les individus qui 
éviteront les croisements avec l'autre taxon, et peu à peu, les croisements entre taxons se feront de 
plus en plus rares (Liou et Price, 1994). Le renforcement serait favorisé par la distance génétique 
entre les taxons qui augmente les probabilités d'incompatibilité. La littérature propose quelques 
cas documentés de renforcement de l'isolement reproducteur chez les animaux (Silvertown et al., 
2005). 
Un isolement reproducteur faible ou une absence d'isolement reproducteur entre taxons 
ouvre la voie à d'autres trajectoires possibles. Ainsi, si les descendants hybrides sont viables, 
fertiles et que les opportunités d'hybridation sont renouvelées, un des pools de gènes parents peut 
se retrouver introgressé par l'autre pool de gènes parent. Le taxon parent disparaîtra par 
assimilation génétique (Ayres et al., 2004; Konishi et Takata, 2004; Rosenfield et al., 2004; 
Schulte et al., 2012; ) et l'on parlera alors d'extinction génétique (Rhymer et Simberloff, 1996). Ce 
scénario illustré par les introductions répétées de truite arc-en-ciel sur la rivière Kootenay 
(Colombie Britannique) qui ont entrainé la disparition de plusieurs populations naturelles de truites 
fardées (Rubidge et Taylor, 2004). Un mécanisme similaire peut entraîner la fusion des deux 
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taxons en une seule et même espèce (Hedge et al., 2006; Taylor et al., 2006), voire même de 
plusieurs espèces en une seule. 
 A l'inverse, un isolement reproducteur fort entre les hybrides et leurs parents peut entraîner 
la création d'un nouveau taxon. Cependant, ce cas de figure reste peu documenté car rare chez les 
animaux (Coyne et Horr, 2004). Chapman et Burke (2007) avancent que l'une des principales 
raisons du manque de cas rapportés est la difficulté d'obtenir des hybrides suffisamment isolés de 
leurs parents. 
I.4) La problématique Méditerranéenne vs. Atlantique 
I.4.1) Divergence phylogénétique de la truite commune 
La truite commune est une des espèces de vertébrés qui présente le plus haut degré de 
diversité intraspécifique (Franck, 2012) avec de grandes variations génétiques et phénotypiques 
entre populations (Bernatchez 2001). Bernatchez (2001) décrit cinq grandes lignées génétiques 
chez S. trutta dont la divergence a vraisemblablement nécessité une période de 0.5 à 2 millions 
d'années. Une première division a engendré trois grandes lignées : Atlantique (ATL), Danubienne 
(DA) et Méditerranéenne (MED). Cette séparation pourrait être due aux importants changements 
climatiques survenus il y a environ 700 000 ans (Webb et Bartlein, 1992; Andersen et Borns, 1994) 
qui auraient entrainé une séparation entre les systèmes fluviaux de trois grands bassins versants: 
Atlantique (ATL), Ponto-Caspien (DA) et Méditerranéen (MED).  La lignée MED s'est par la suite 
(ou simultanément) subdivisée en trois lignées: MED, Adriatique (AD) et Marmoratus (MA). La 
répartition de ces lignées semble correspondre aux zones refuges décrites par Keith (1998), ce qui 
laisserait penser à une divergence par simple isolement géographique. On retrouve ainsi une zone 
refuge "Est" (Balkans/Anatolie), "Centrale" (Adriatico-Italienne) et "Sud-ouest" (Iberico-
Méditerranéenne). Concernant la lignée MED, Persat et Berrebi (1990) proposent une région assez 
restreinte dans la région du Roussillon qui aurait pu servir de zone refuge, enclavée lors des 
glaciations entre des conditions climatiques extrêmes au nord et la chaîne pyrénéenne au sud. 
 Les cinq lignées décrites par Bernatchez (2001) ont vraisemblablement divergé par simple 
vicariance géographique. Cependant elles n'ont pas été forcément  séparées entièrement dans le 
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temps et l'espace, comme tend à le montrer l'existence de zones de contact secondaire aux limites 
des aires de répartition (Sanz et al., 2006; Aurelle et al., 2002; Bouza et al., 2007). Ces contacts 
ont pu être en partie dus aux modifications topologiques lors des différents épisodes glaciaires. 
 La lignée MED montre une diversité génétique plus importante que celle des autres lignées 
selon Suarez et al. (2001). Cette diversité serait due au fait que les populations MED auraient été 
moins affectées par les glaciations. En effet, les populations d'Europe Centrale ou du Nord ont dû 
connaitre plusieurs refuges glaciaires (Hamilton et al., 1989; Garcia-Marin et al., 1999) ce qui a 
probablement diminué leur diversité génétique (Suarez et al., 2001). 
 La zone Méditerranéenne-Adriatique est selon Benkhe (1968) la région où la truite 
commune montre la plus grande variété phénotypique. Les différentes "formes", considérées par 
certains comme des espèces, et par d'autres comme des sous-espèces, sont recensées de manière 
non exhaustive dans divers ouvrages ou articles (Benkhe, 1965; Economidis et Baranescu, 1991; 
Dorofeeva, 1998; Kottelat, 1997; Kottelat et Freyhoff, 2007).  
I.4.2) Lignées et phénotypes 
Les lignées MED et ATL présentent des phénotypes distincts avec des traits phénotypiques 
qui peuvent être rattachés sans ambigüité à l’une ou à l’autre. Les principales études sur le sujet 
sont celles de Lascaux (1996) et Aparicio et al. (2005) concernant le piémont pyrénéen et le rapport 
INTERREG « Truites Autochtones » (2003) en ce qui concerne la Haute-Savoie. Toutes ces études 
montrent des différences d’ornementation et de ponctuation entre les souches MED et ATL 
domestiques. Les populations MED pyrénéennes et haut-savoyardes présentent un ensemble de 
traits discriminants en commun. Ainsi, de manière générique, la truite MED présente un grand 
nombre de petits points, en grande partie noirs, sur le corps et sur la zone operculaire. Le point 
operculaire apparaît comme un trait obligatoire pour la lignée MED, mais non exclusif, dans le 
sens où l’on peut le retrouver chez un individu ATL. Mezzera et al. (1997), au stade juvénile, 
montrent également des différences dans le nombre et la forme des marques de parr. Une 
particularité des truites MED du bassin rhodanien est la présence de large bandes noires sur leurs 
flancs (Largiader et Scholl, 1996 ; INTERREG (2003)). Enfin, un autre point important pour la 
suite de ce travail est que les hybrides présentent des phénotypes intermédiaires aux deux lignées 
(Lascaux , 1996 ; Mezzera et al., 1997). 
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I.4.3) Historique des repeuplements 
I.4.3.1) Dans la zone méditerranéenne 
A partir du XIXème siècle la reproduction artificielle de la truite commune est maitrisée 
(Thibault, 1983) et entraîne les repeuplements visant à contre-balancer l’impact négatif de la pêche 
et des pressions anthropiques sur les populations sauvages. A cette période les écloseries se 
multiplient, on compte en France 30 nouvelles piscicultures entre 1880 et 1902 (Thibault, 1983). 
Cette pratique s'intensifiera petit à petit jusqu'à revêtir un caractère systématique et massif à partir 
du milieu du XIXème, et devenir la base de la gestion halieutique (Baglinière, 1991). Ces 
repeuplements en poissons ATL qui se sont intensifiés et systématisés tout au long du XIXème 
siècle sont rapportés dans l'ensemble de la zone MED (Almodovar et al., 2006; Guyomard, 1989; 
Tortonese 1970; Sommani, 1950). Les repeuplements dans la zone MED ont été pratiqués à partir 
de souches domestiques appartenant à la lignée ATL et génétiquement proches. Ces souches sont 
le résultat d'une longue période de domestication et d'échanges entre pisciculteurs (Guyomard 
1989). Il est même probable que les souches utilisées aient été celles du début d'activité des 
piscicultures et, domestiquées depuis un siècle. On rapporte fréquemment des origines d'Europe 
Centrale et d'Europe du Nord (Elvira, 1995; Machordom et al., 1999; Almodovar et al., 2001). 
 Il est difficile de quantifier le repeuplement de manière précise. Almodovar et al. (2006) 
donnent, pour la péninsule Ibérique, le nombre de poissons introduits par an et par bassin versant. 
Ainsi, on trouve des valeurs allant de 300 000 pour le bassin du Duero à 850 000 individus par an 
pour le bassin du Tajo. Malheureusement, il manque à ces données le linéaire concerné par les 
déversements, afin d'avoir une approximation de la densité de poissons déversés. Poteaux et al. 
(1994) communiquent des données plus précises concernant le repeuplement dans 11 départements 
du pourtour méditerranéen français. Ces informations mettent en avant une hétérogénéité des 
pratiques de repeuplement (densité) et une hétérogénéité de stades utilisés. Nous savons ainsi 
qu'entre 1984 et 1987, les repeuplements ont été pratiqués à l'aide d'œufs (3.7 millions.an-1), 
alevins (9.3 millions.an-1), truitelles de l'année (10 tonnes), individus de deux années (15 tonnes) 
et de géniteurs (1 tonne). Concernant les alevins et les œufs cumulés ces repeuplements 
correspondent à des densités allant de 10 indiv.100m-2 jusqu'à 103 indiv.100m-2. Concernant les 
poissons de deux ans, on note des repeuplements de 0.05 kg.ha-1 à 2.4 kg.ha-1. Ces différences 
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s'expliquent à la fois par le linéaire de cours d'eau de première catégorie de chaque département, 
mais aussi par un choix des gestionnaires. 
I.4.3.2) En Haute-Savoie 
A la fin du XIXème siècle (1860-1880), les gestionnaires ont commencé les déversements 
de poissons dans le but de développer et soutenir la pêche récréative. Les repeuplements sont peu 
à peu devenus une pratique intensive dans la deuxième moitié du XXème siècle. A cette période, 
entre 15 et 20 millions de truites ATL ont été déversées chaque année dans le réseau 
hydrographique haut-savoyard. Ces repeuplements utilisaient différents stades de développement 
(larves, alevins résorbés, truitelles de 4-6cm). Ainsi, en 1913 étaient introduits dans le Borne 20 
000 alevins par an (origine ATL). Le nombre d'alevins déversés s'éleva jusqu'à plusieurs centaines 
de milliers par an dans les années 80 et 90, atteignant  même 1 000 000 en 1989 (Caudron et al. 
2009). Sur le bassin versant de la Dranse, les documents font mention d'une première introduction 
de 48 000 alevins en 1903. Une trentaine d'années plus tard, ce sont 700 000 alevins qui étaient 
produits dans les écloseries locales puis déversés dans le milieu naturel. Les souches utilisées 
provenaient de piscicultures danoises et suisses. Durant les années 80 et 90, les quantités d'alevins 
déversés varient entre 800 000 et 1 000 000 (Caudron et Champigneulle, 2007). A partir des années 
90, les déversements ATL ont pu être progressivement abandonnés ; cette tendance s'intensifiant 
dans les années 2000. Ainsi, entre 2000 et 2012, sur l'ensemble de la Haute-Savoie, le nombre 
d'alevins déversés chuta de 1 800 000 à 400 000, et le linéaire total repeuplé passa de 1000 km à 
450 km. Ces vingt dernières années ont vu les pratiques de repeuplement traditionnelles 
remplacées par la mise en place de stratégies de conservation et de restauration des populations 
MED. 
I.4.4) Répartition de l'introgression des populations MED à différentes échelles 
spatiales 
Le programme INTERREG III "Truites autochtones" (2005-2008) devait permettre, dans 
un premier temps, d'identifier et de localiser les populations MED persistantes sur le territoire de 
la Haute-Savoie. Une hiérarchisation inspirée des travaux d'Allendorf et al. (1997) et de Laikre et 
al. (1999) a permis de considérer comme éligible à un effort de conservation les populations 
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présentant un taux d'introgression < 25% (Caudron, 2008). Au final, 10 populations répondaient à 
ce critère (Figure 1). Une fois cette étape d‘identification effectuée, les gestionnaires ont cherché 
à minimiser la propagation de l’introgression. La répartition spatiale de l'introgression présente 
une grande hétérogénéité au sein du département de la Haute-Savoie, et ce à différentes échelles. 
A l'échelle du bassin versant, on observe que l'introgresssion moyenne des cours d'eau est inégale. 
Par exemple, dans le cas du bassin versant du Chéran, le cours principal présente des valeurs 
d'introgression allant de  10 % à 50%, alors que ses affluents présentent des taux d'introgression 
supérieurs allant de 25 % à plus de 50 %. Cette hétérogénéité se retrouve également à une échelle 
micro-géographique. Un cours d'eau peut présenter de grandes variations spatiales de 
l'introgression le long de son linéaire. Cette hétérogénéité souligne un isolement reproducteur 
variable dans l'espace entre les lignées MED et ATL. A titre d'exemple, comment expliquer que le 
long d'un même cours d'eau l'on puisse trouver des secteurs présentant des taux d'introgression 
allant de moins de 10% à plus de 50% ? Les gestionnaires doivent ainsi faire face à des situations 
très contrastées (Figure 2). Certains secteurs présentent un "tout hybride" (1) alors que d'autres 
présentent deux lignées en sympatrie sans individus hybrides (2), montrant ainsi que le flux de 
gènes entre les deux lignées n'est pas homogène. Parmi les autres situations auxquelles les 
 gestionnaires doivent faire face, un patron fréquemment rencontré est celui d'un gradient ATL-
HYB-MED suivant le gradient Amont-Aval (3). Enfin, on trouve également les deux lignées 
séparées par un obstacle avec présence d'hybrides (4) ou sans présence d'hybrides (5). Ces 
répartitions démontrent que les repeuplements ATL n’entraînent pas un patron d'hybridation 
unique. Aussi, la gestion ne peut-elle se faire de manière homogène et ne peut-elle proposer de 
solutions génériques transposables à tous les environnements et à l'ensemble des situations 
rencontrées par le gestionnaire.  
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Figure 1: (A) aires de répartition de la lignée Méditerranéenne et Atlantique en France. (B) Répartition de 
l'introgression des populations de truites communes en Haute-Savoie. Illustration tirée de Caudron (2008). 
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Pour pouvoir agir de manière efficace, il faut comprendre les facteurs locaux qui, par exemple, 
favorisent le flux de gènes entre les lignées pour aboutir à une situation d'hybridation totale (1) ou 
au contraire les facteurs locaux qui empêchent le flux de gènes entre les deux lignées (2). 
I.5) Comment expliquer des patrons d'hybridation entre la lignée 
MED et la lignée ATL 
Les facteurs pouvant influencer le flux de gènes entre les deux lignées sont multiples et il 
est vraisemblable que plusieurs puissent intervenir dans l'isolement reproducteur entre le pool de 
gènes MED et le pool de gènes ATL. De plus, le patron d'hybridation majoritaire en Haute-Savoie 
est la création d'un large panel d'hybrides, pointant ainsi l’existence d'un isolement reproducteur 
incomplet. Plusieurs facteurs ont été avancés comme structurant tout ou partie de ce flux de gènes. 
 Une potentielle barrière reproductive est liée à l'habitat. Almodovar et al. (2006) concluent 
que les débits stables et des eaux "fertiles" sont favorables aux individus ATL. En effet, ils trouvent 
des corrélations entre le taux d'introgression et 5 facteurs liés à l'habitat: le débit maximum (r=-
0.23), les variations de débit (r=-0.4), la conductivité (r=0.37), le teneur en bicarbonates (r=0.33) 
et le pH (r=0,28). Cette analyse se fait à l'échelle des cinq grands bassins versants ibériques 
(Atlantique Nord, Duero, Tajo et sud-est). Cependant, on pourrait envisager que certains de ces 
facteurs soient corrélés. Autrement dit, les cours d'eau torrentiels plus soumis aux crues présentent 
Figure 2: Différentes situations causées par les repeuplements avec des truites d'origine Atlantique dans 
le bassin versant Méditerranéen. 
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des caractéristiques physico-chimique proches, et inversement pour les cours d'eau les moins 
soumis à ces événements. De plus, les impacts des éventements torrentiels ont déjà été avancés 
pour expliquer le faible taux d'introgression d'une population (Champigneulle et al., 2003). 
 Hansen et al. (2009) proposent un isolement temporel pour expliquer la persistance 
d'individus MED (7 sur un échantillon de 53) au sein d'une population introgressée (70.3%). Un 
isolement dû à un décalage dans période de reproduction a déjà été mis en évidence par Shields et 
Stubbing (2005) entre truites communes sauvages et domestiques. Les populations étudiées en 
Haute-Savoie présentent beaucoup d'hybrides et très peu ou pas d'individus ATL depuis l'arrêt des 
repeuplements (Gil et al., soumis, annexe 24), excepté dans certaines têtes de bassin. Si un 
isolement reproducteur temporel existe, il est vraisemblablement incomplet et se pose la question 
de sa pérennité au sein de populations entièrement hybridées. 
 La répartition hétérogène de l'introgression pourrait également être due des intensités 
variables dans les repeuplements. Une corrélation positive a déjà été montrée chez l'omble de 
fontaine entre l'intensité du repeuplement et le taux d'introgression (Marie et al., 2010). Cependant, 
les données historiques des repeuplements en Haute-Savoie ne suffisent pas à expliquer la 
répartition de l'introgression. Ce constat valable pour la Haute-Savoie a également été validé pour 
d’autres populations dans Almodovar et al. (2006). 
 Le flux de gènes entre les deux lignées pourrait également être dû en partie à une différence 
de susceptibilité de capture. Si Almodovar et al. (2006) ne trouvent aucune différence entre les 
individus ATL et MED, plusieurs autres études tendent à monter l'inverse (Garcia-Marin et al., 
1998; Mezzera et Largiader, 2001). Mezzera et Largiader (2001) montrent que dans la rivière 
Doubs, la proportion d'individus domestiques et hybrides est plus importante dans le panier des 
pêcheurs à la ligne que dans les résultats des pêches électriques. Cette susceptibilité accrue module 
l'abondance relative des deux lignées mais la question se pose de la durabilité au travers des 
générations. Par exemple, on sait que chez la truite fardée la susceptibilité à la capture par la pêche 
à la ligne est positivement corrélée au degré de domestication des individus (Dwyer et al., 1990). 
On peut donc légitiment se demander comment a évolué cette vulnérabilité dans des populations 
introgressées et exemptes de repeuplement ATL depuis plusieurs années, et dont les individus 
hybrides se reproduisent depuis plusieurs générations in natura.  
 Une meilleure aptitude de la lignée MED à survivre dans les conditions environnementales 
montagnardes pourrait être une source d’isolement. L'adaptation locale chez les salmonidés étant 
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possible (Fraser, 2010), il est assez tentant de poser l'hypothèse que les individus domestiques 
puissent être fortement contre-sélectionnés dans ces milieux aux conditions particulières. 
L'inaptitude ou l'aptitude moindre des individus domestiques en milieu naturel a été souvent 
démontrée. On sait également que les individus domestiques ATL déversés on moins de chance 
de survivre que les individus natifs MED (Caudron et al., 2002). Cependant, il est difficile 
d'étendre ceci aux populations introgressées dont l'apport en gènes domestiques a cessé il y a des 
années et sur lesquelles les pressions de sélection agissent également depuis des années.  
 Plusieurs études génétiques ont également cherché des explications aux patrons observés 
au travers du système reproducteur. Ainsi, Barbat-Leterrier et al. (1989) considèrent que les 
fréquences génotypiques observées dans une zone sous influence de repeuplement ATL 
concordent avec une population panmictique, impliquant donc un appariement aléatoire entre 
individus et une absence d'isolement reproducteur lié au comportement. Largiader et Scholl (1996) 
appuient l'hypothèse d'une barrière reproductive pré- ou post-zygotique en raison d'un important 
déséquilibre de liaison entre les allèles domestiques et sauvages, mais aussi en raison du manque 
de génotype et de phénotype intermédiaire. Si la cause était liée au système reproducteur les truites 
auraient donc tendance à l'homogamie. 
I.6) Choix des hypothèses testées lors de ce travail de thèse  
I.6.1) Isolement pré-zygotique lié à des différences de comportements 
reproducteurs 
Nous testerons deux barrières pré-zygotiques potentielles avec pour objectif final de 
distinguer si les croisements entre individus se font de manière aléatoire ou si il existe des 
appariements préférentiels liés au phénotype. Le comportement reproducteur des salmonidés est 
candidat à un potentiel isolement reproducteur pré-zygotique. En outre, il offre deux avantages 
non négligeables : (i) l’avantage d’avoir été étudié et très bien décrit de longues dates et (ii) d’avoir 
des méthodes de suivi en milieu naturel ou semi-naturel bien maitrisées (Labonne et al., 2009 ; 
Aymès et al., 2010 ; Tentelier et al., 2011).  
 Les deux agents de la sélection sexuelle (la compétition intra-sexuelle et la préférence intra-
sexuelle) sont des candidats à un possible isolement reproducteur. Etant donné les connaissances 
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actuelles concernant la sélection sexuelle chez les salmonidés, nous nous intéresserons à la 
compétition intra-sexuelle mâle et à la préférence inter-sexuelle des femelles. La compétition intra-
sexuelle entre mâles chez les salmonidés est décrite de longue date (Greeley, 1932 ; Jones et Ball, 
1954 ; Esteve, 2005) et conditionne l’accès aux femelles. Elle pourrait être pourvoyeuse 
d’isolement reproducteur dans le cas où les mâles des deux lignées n’auraient pas un accès 
similaire aux femelles, dans le cas par exemple où les mâles d’une des deux lignées seraient moins 
agressifs que les mâles de l’autre lignée. La taille est le facteur déterminant de cette compétition 
chez les salmonidés (Jones, 2001). Nos deux lignées présentant des taux de croissance égaux. On 
peut supposer qu’à âge égal aucune des lignées ne verra ses mâles avantagés par ce facteur. 
 L’autre composante de la sélection sexuelle que nous étudierons est la préférence des 
femelles. Chez les salmonidés, la préférence des femelles a également fait l’objet de plusieurs 
études qui ont permis de mettre en évidence plusieurs traits des mâles sous sélection des femelles, 
comme la taille de la nageoire adipeuse (Quinn et Foote, 1994), la longueur totale du mâle 
(Petersson et al., 1999) ou encore le ratio de taille mâle/femelle (Labonne et al. , 2009). S’il n’a 
jamais été prouvé qu’un trait relatif à la coloration est sous sélection des femelles, on sait que chez 
plusieurs espèces de salmonidés il existe des signaux honnêtes portés par les mâles avec, par 
exemple, une relation positive entre le taux de couleur mélanique du mâle et la survie des 
descendants chez la truite commune (Wedekind et al., 2008) ou les corrélations entre coloration 
du mâle est susceptibilité aux infections parasitaires chez l’omble chevalier (Skarstein, 2005). Les 
différences phénotypiques entre nos deux lignées vont servir de marqueur de l’origine des 
individus, mais ces mêmes traits pourraient tout à fait constituer des signaux sur lesquels se 
baserait la préférence. 
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I.6.2) Isolement post-zygotique  
I.6.2.1) Survie des œufs et des larves en fonction de la température 
La Haute-Savoie offre des cours d’eau aux conditions environnementales particulières. On 
y trouve comme dans beaucoup de milieux montagnards des pentes fortes, des linéaires fragmentés 
ou encore des conditions thermiques hivernales assez extrêmes. Ces contraintes 
environnementales ont amenées scientifiques et gestionnaires à sous tendre l’hypothèse que les 
populations MED locales pouvaient bénéficier d’une adaptation locale qui leur permettraient de 
subsister dans ces milieux très particuliers. A titre d’exemple, Champigneulle et al. (2003) 
avancent que les habitats de fraie très particuliers du ruisseau de Chevenne pourraient assurer la 
pérennité de la population. Dans un torrent à forte pente offrant peu d’habitats classiques comme 
des plages de gravier, des choix de micro habitats de fraie protégés et/ou la diversification des 
habitats de reproduction pourraient, par exemple, être des stratégies payantes pour minimiser les 
effets des arasements et offrir de meilleurs chances de survie à la progéniture  
Une autre hypothèse formulée par les gestionnaires est un possible avantage des 
descendants des individus MED dans des conditions thermiques très basses lors de la phase 
embryo-larvaire. En effet, certains cours d’eau de Haute-Savoie peuvent présenter des 
températures très basses pendant plusieurs semaines. A titre d’exemple, la température de la  
Dranse d’Abondance peut fluctuer autour de 2°C pendant plus de deux semaines et atteindre des 
minimas de l’ordre de 0.5°C (Rapport FDPPMA74, 2007-2008). De telles températures avoisinent 
les seuils critiques pouvant affecter le développement embryo-larvaire chez la truite commune 
estimés autour de 1.5°C pour Crisp (1981, 1988) et avoisinant les 0°C pour Elliot (1981). De telles 
contraintes laissent supposer une adaptation locales des individus MED aux contraintes thermiques 
comme il a été démontré pour la truite fardée (Drinan et al., 2012) et ainsi un possible avantage 
sur les individus ATL. Cet avantage pourrait se traduire par un différentiel de survie ou par un taux 
de développement plus rapide à ces températures extrêmes. Ojanguren et Brana (2003) montrent 
d’ailleurs pour une population sauvage ATL du nord de l’Espagne une importante chute de survie 
des embryons entre ceux placés à 6°C (plus de 90% de survie) et ceux placés à 4°C (moins de 20% 
de survie).  
Cette possible différence de survie embryo-larvaire est centrale dans la compréhension des 
interactions entre lignée MED et ATL, mais elle n’a pourtant pas été explorée. Afin de répondre 
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du mieux possible aux problématiques de gestion, nous avons décidé de mener cette étude à partir 
de géniteurs sauvages répartis en trois origines (ATL, HYB et MED) et de placer les œufs issus 
des différents croisements in natura dans trois cours d’eau aux modalités thermiques contrastées. 
I.6.2.2) Différence de survie entre lignées à l’âge adulte 
Dans une seconde partie, nous nous intéresserons à de possibles différences de survie entre 
les lignées MED et ATL à l’âge adulte. Pour ce faire, nous analyserons un large jeu de données 
appartenant à la Fédération pour la Pêche et la Protection des Milieux Aquatiques de Haute-Savoie 
(FFDPPMA74). Le jeu de données en question comprend 2669 individus de minimum 4 ans, issus 
de différents cours d’eau haut-savoyards et génotypés sur la base de deux marqueurs 
microsatellites diagnostiques. 
I.6.3) Intégration de ces données à un modèle démo-génétique destiné à la 
gestion 
Les différents résultats obtenus dans l’étude des barrières pré et post-zygotiques seront 
intégrés dans le modèle démo-génétique Mediterranea (plate-forme CAPSIS-4) destiné à devenir 
un outil d’aide à la décision pour la gestion. D’autres données, issues des études et des suivis de 
la FDPPMA74, seront également intégrées afin que les paramètres initiaux du modèle reflètent au 
mieux les facteurs biotiques ou les facteurs abiotiques en jeu dans la problématique MED vs. ATL. 
Nous testerons des combinaisons de différentes modalités d’isolements reproducteurs avec 
différents réseaux hydrographiques semi-réalistes présentant des structures à la complexité 
variable. Les objectifs seront tout d’abord d’avoir un aperçu des répercussions possibles des 
isolements reproducteurs pré-zygotiques et post-zygotiques sur la dynamique de l’introgression 
dans les populations. Autrement dit nous essaierons de voir si pour les échelles de temps 
considérées les différentes combinaisons d’isolement peuvent avoir un impact sur l’évolution du 
taux d’introgression. Enfin, nous essaierons de déterminer dans quelle mesure la complexité du 
réseau hydrographique vient influer sur la dynamique spatiale de l’introgression entre les lignées 
MED et ATL. 
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Chapitre II 
Méthodes 
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II.1) Site d’étude : le système Dranse d'Abondance - Ruisseau de 
Chevenne - Serve 
Les études de l’isolement pré-zygotique et de l’isolement post-zygotique se sont déroulées  
sur le système Dranse d'Abondance - Ruisseau de Chevenne – Serve. D’une part, c’est sur ces 
cours d’eau qu’a été filmée la reproduction de truite commune durant deux saisons et d’autre part, 
c’est dans ces cours d’eau qu’ont été placés les incubateurs en vue de l’étude de la survie embryo-
larvaire. 
II.1.1) Historique de la gestion de la lignée MED dans le système Dranse 
d’Abondance – ruisseau de Chevenne - Serve 
Le bassin de la Dranse d‘Abondance est la zone dans laquelle a été identifiée la première 
population MED dans le milieu des années 80, sur le ruisseau de Chevenne (Guyomard et Krieg, 
1984). Par la suite, la population du Chevenne a été décrite d’un point de vu génétique (Largiader 
et al., 1996) ainsi que d’un point vu écologique (Champigneulle et al., 2003). Les campagnes de 
terrain de ce travail se déroulent donc dans une zone où a été découverte la lignée Méditerranéenne 
(MED)  il y a plus de trente années. Entre temps, les gestionnaires ont rapidement pris la mesure 
de la problématique des repeuplements traditionnels utilisant des individus Atlantiques (ATL) et 
ont réagi dès les années 90 (Gil et al., soumis, Annexe 24). 
II.1.2) Localisation 
Le système « Dranse-ruisseau de Chevenne-Serve » est localisé en Haute-Savoie sur les 
territoires des communes d’Abondance et de la Chapelle d’Abondance. Il comprend la Dranse 
comme cours d'eau principal, le ruisseau de Chevenne en affluent rive droite et la Serve en affluent 
rive gauche. Une distance d'environ 8 km sépare les deux confluences. 
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II.1.3) Description 
La Dranse d’abondance (Figure 3 et 4) est une rivière alpine de fond de vallée qui prend sa 
source à 1500 mètres d’altitude sur la commune de Châtel (74). D’une largeur comprise entre 5 et 
10 mètres, elle s’écoule sur 32 km avant de rejoindre la Dranse de Morzine sur la commune de 
Reyvroz pour former la Dranse (altitude : 580 mètres). Parmi les nombreux affluents que comprend 
son bassin versant de 178 km², deux nous ont servi de sites d’études : le ruisseau de Chevenne et 
la Serve.  
 
Le ruisseau de 
Chevenne
La serve
La Dranse d’Abondance
Abondance
La Chapelle 
d’Abondance
Figure 3:Cartographie du système Dranse d'Abondance - Ruisseau de Chevenne – Serve ainsi que des communes 
d’Abondance et de la Chapelle d’Abondance. 
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Altitude 
source (m) 
Pente (%) Longueur totale 
(km) 
Largeur (m) Bassin 
versant 
(km²) 
 
La Dranse 
d’Abondance 
1500 4 32 5-10 178 
Le ruisseau 
de Chevenne 
1250 10 2.5 1.4-3 NA 
La Serve 840 NA 0.3 1-1.5 NA 
Tableau 2: Données de description physique des bassins versants de la Dranse d'Abondance, du Ruisseau de 
Chevenne et de la Serve. 
 Le ruisseau de Chevenne (Figure 3 et 5) est un affluent rive droite qui prend sa source à 
1250 mètres et se jette dans la Dranse d’Abondance au niveau de la commune de la Chapelle 
d’Abondance (altitude 1000 mètres). Il s’agit un torrent alpin typique, long de 2.5 km et large de 
1 à 4 mètres. Il présente une morphologie caractéristique de ce genre de cours d’eau avec une pente 
moyenne forte (10%) ainsi qu’un habitat fragmenté constitué principalement de radiers, pools et 
cascades (Champigneulle et al., 2003). Le ruisseau de Chevenne est placé en sanctuaire génétique 
(arrêt total des repeuplements) depuis 1993 et est interdit à la pêche depuis 1998. 
 La Serve est un affluent rive gauche de la Dranse d’Abondance. Il s’agit d’une petite 
résurgence d’environ 300 mètres qui présente une température tamponnée tout le long de l’année 
(7/8°C environ, voir thermie). Autrefois ruisseau pépinière cette résurgence est désormais une 
réserve de pêche. La Serve présentait un avantage par rapport aux autres sites; son linéaire court 
lui permet de ne pas se troubler de manière trop importante lors de fortes précipitations et permet 
ainsi un échantillonnage malgré des conditions défavorables. 
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 Figure 5: Le ruisseau de Chevenne dans sa partie amont. Photo: J. Gil. 
Figure 4: La Dranse d'Abondance à l'aval de la commune d'Abondance.Photo : J. Gil 
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II.1.4) Connectivité 
La partie du linéaire de la Dranse d'Abondance située entre la confluence avec le ruisseau 
de Chevenne et sa confluence avec la Serve n'est pas fragmentée par des obstacles difficilement 
ou totalement infranchissables. La Serve est également exempte d'obstacles à la migration. Le 
ruisseau de Chevenne offre quant à lui un habitat fragmenté et les principaux obstacles à la 
montaison permettent de découper son linéaire entre cinq tronçons (figure 6). Ainsi, si la partie 
aval du ruisseau de Chevenne (S1 et S2) est accessible aux individus migrants en provenance de 
la Dranse d’Abondance, la partie amont (S3 et S4) est quant à elle quasi inaccessible aux individus 
migrants (Champigneulle et al., 2003). On peut donc considérer comme connectée la partie avale 
du ruisseau de Chevenne, la Serve et le linéaire de la Dranse entre les deux confluences, et que cet 
ensemble abrite de manière théorique une seule et même population. 
 
 
Figure 6: Découpage du ruisseau de Chevenne en fonction 
des principaux obstacles de son linéaire (barres grises). 
D'après Barnetta 2005. 
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II.1.5) Thermie 
Les données de thermie (Figure 7) ont été obtenues grâce à des sondes thermiques (marque 
HOBO, modèle Pendant temp Part# UA-001-64). Les profils thermiques (Figure 7) de la Dranse 
d’Abondance, du ruisseau de Chevenne et de la Serve sont assez contrastés même si les 
températures moyennes observées sur la Dranse d’Abondance sont légèrement moins basses que 
celles observées lors de précédents suivi thermiques (FDPPMA74, Rapport FDP74.13/08.). Le 
suivi thermique s’étale sur une durée qui comprend (i) la période de reproduction ainsi que (ii) la 
phase d’incubation. Durant cette période, la Dranse d’Abondance montre une température 
moyenne de 4.04°C, le ruisseau de Chevenne une température moyenne de 5.2°C et la Serve une 
température moyenne de 7.6°C.  Les amplitudes thermiques maximales entre le premier décembre 
2013 et le 30 mars 2014 sont de 4.9°C pour la Dranse d’Abondance (min=1.7°C, max=6.6°C), de 
3.4°C pour le ruisseau de Chevenne (min = 3.1°C, max=6.4°C) et de 1.2°C pour la Serve 
(min=6.7°C,max=7.94°C).  
 
Figure 7: Température moyenne de la Dranse d'Abondance (courbe bleue), du ruisseau de Chevenne 
(courbe rouge) et de la Serve (courbe verte) entre le 01/12/2013 et le 30/03/2014. 
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II.2) Méthodes de suivis 
II.2.1) Lignée Méditerranéenne – Lignée Atlantique : description des 
phénotypes et utilisation dans le manuscrit 
 Les lignées MED et ATL présentent des traits phénotypiques discriminants. Autrement dit, 
certains critères d'ornementation peuvent être rattachés sans ambiguïté à l'une ou l'autre des deux 
lignées. Une partie de ces critères a été retenue dans cette étude (Figure 8, tableau 3). 
Trait 
phénotypique 
Description Origine Référence 
Points auréolés 
Points circulaires entourés d’un 
ocelle blanc  
ATL 
INTERREG «Truites autochtones » ; 
Lascaux, 1996 
Ligne latérale 
Ligne latérale visible sur la totalité 
du flanc 
ATL INTERREG «Truites autochtones » 
Bandes latérales 
Présence de quatre bandes sombres 
sur le flanc 
MED 
Largiader et Scholl, 1996 ; 
INTERREG «Truites autochtones » 
Points 
operculaires 
Nombre de points sur la zone 
operculaire définie par Lascaux 
MED Lascaux, 1996 : Aparicio et al. 2005 
Tableau 3: traits phénotypiques discriminants retenus dans l'étude d'un isolement reproducteur entre les lignées ATL 
et MED de truite commune, origine du trait et mention dans la bibliographie. 
Il existe d'autres critères discriminants que ceux présentés ci-dessus (Aparicio et al., 2005 ; 
Lascaux, 1996). Le choix a été fait de ne conserver que les critères dont la présence est obligatoire 
chez une lignée et qui sont absents chez  l'autre. Par exemple, les franges noires et blanches sur les 
nageoires anales et pelviennes sont des critères appartenant à la lignée atlantique. Cependant, le 
critère « frange  noire et blanche » n'est pas obligatoire ; un individu « typique ATL » peut très 
bien ne pas arborer de franges anale ou pelviennes. Un autre exemple est celui du macrostigma 
operculaire. Ce critère est obligatoire chez les truites de la lignée MED mais est facultatif chez les 
truites de la lignée ATL. Aussi, si un individu n'arbore pas de macrostigma operculaire on pourra 
considérer qu'il n'est pas « typique MED », mais s’il arbore un macrostigma operculaire on ne 
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pourra pas le rattacher de manière exclusive à l'une des deux lignées. Les critères sélectionnés sont 
donc exclusifs à une lignée. Les bandes latérales sombres et un nombre important de points sur 
l'opercule sont caractéristiques de la lignée MED, et les gros points circulaires ocellés de blanc 
ainsi que la ligne latérale entièrement visible sont des critères ATL. De plus les critères tirés du 
Rapport INTERREG « Truites autochtones » sont des critères observés sur des individus issus de 
population haut-savoyardes. Enfin, ces critères ont été également choisis car il était possible de les 
identifier sur les vidéos subaquatiques. Il était par exemple impossible de prendre en compte la 
coloration des points car nos caméras ne permettent cette distinction que si l’individu est très 
proche de l’objectif, de même qu’il était impossible de procéder à des mesures fines comme par 
exemple le diamètre des points ou la largeur de l’ocelle qui les entoure. 
II.2.2) Score phénotypique 
II.2.2.1) Pourquoi un score phénotypique ? 
 De manière générale, les populations étudiées dans cette thèse sont largement hybridées. 
Les individus présentent donc majoritairement un panaché de critères appartenant aux deux 
lignées. Le calcul d'un score phénotypique permet de situer les individus sur un gradient 
phénotypique allant de 0 (phénotype typique ATL) et 1 (phénotype typique MED). Ainsi, les 
différents phénotypes hybrides peuvent être placés sur ce gradient en fonction de leur ressemblance 
relative aux deux phénotypes typiques ATL et MED. Le score phénotypique permet donc de 
définir dans une certaine mesure le degré d’appartenance d’un individu à l’une ou l’autre des deux 
lignées. De plus, il représente un ensemble de traits pouvant potentiellement être considérés 
comme des signaux visuels utilisés lors de la sélection sexuelle (§ I.6.1). 
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Figure 8: Critères phénotypiques discriminants entre les lignées méditerranéenne (1) et atlantique (2) retenus dans 
l’étude d’un isolement pré-zygotique: (a) bandes latérales sombres, (b) nombre de points operculaires, (c) ligne latérale 
entièrement visible, (d) gros points circulaires. 
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II.2.2.3) Calcul du score phénotypique(P) 
Les critères phénotypiques retenus se sont vus attribuer des valeurs en vue du calcul du 
score phénotypique (P) (Tableau 4). 
Trait phénotypique Modalité Origine associée Valeur de calcul 
 
Présence de bandes latérales oui/non MED/ATL 1/0 
Absence de points auréolés oui/non MED/ATL 1/0 
Absence de ligne latérale visible oui/partielle/non MED/HYB/ATL 2/1/0 
Nombre de points operculaires Comptage # # 
Tableau 4: Traits phénotypiques utilisés dans le calcul du score phénotypique, l'origine à laquelle ils peuvent être 
rattachés et leurs valeurs lors du calcul du score phénotypique. 
 L'hypothèse a été faite que le plus grand nombre de points rencontrés sur la zone 
operculaire d'un individu représente le nombre de points d'un individu « typique MED ». Aussi, 
pour le calcul de P, le nombre de points operculaires d'un individu a été divisé par 26. Nous savons 
que la ponctuation est liée à la taille chez la truite commune (Blanc et al., 1982 ; Lascaux, 1996) 
ce qui va peut-être entrainer une légère surestimation de l’origine MED pour les grands individus.  
Concernant la visibilité de la ligne latérale, l'hypothèse a été faite qu'un ligne latérale partiellement 
visible caractérisait un individu hybride (A. Champigneulle, com . Pers.). Le calcul de D est une 
moyenne des valeurs de chaque trait. 
 
 
 
 
Avec: 
abs. = absence, pts=points et nb=nombre. 
𝑃 =
𝐵𝑎𝑛𝑑𝑒𝑠 + 𝐴𝑏𝑠. 𝑑𝑒 𝑝𝑡𝑠 𝑎𝑢𝑟é𝑜𝑙é𝑠 +
𝐴𝑏𝑠. 𝑙𝑖𝑔𝑛𝑒 𝑙𝑎𝑡é𝑟𝑎𝑙𝑒 − 1
2
+
𝑁𝑏 𝑝𝑡𝑠 𝑜𝑝𝑒𝑟𝑐𝑢𝑙𝑎𝑖𝑟𝑒𝑠
26
4
 1 
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 Quand un individu présentait un relevé phénotypique incomplet (au moins un trait manquant 
sur les quatre), P était calculé sur la base des traits disponibles.  
II.2.2.4) Calcul du score de dissemblance(D)  
 Le score de dissemblance (D) a été utilisé pour caractériser la différence phénotypique 
entre deux individus. D peut donc être considéré comme le score de dissemblance entre individus. 
 
 
𝐷 = ∣ 𝑃(𝑖𝑛𝑑𝑖𝑣𝑖𝑑𝑢 1) − 𝑃(𝑖𝑛𝑑𝑖𝑣𝑖𝑑𝑢 2) ∣ 
 
 
 D sera donc compris entre 0 et 1. Un score de dissemblance de 0 entre deux individus 
signifie qu’ils ont un phénotype semblable pour les quatre critères phénotypiques relevés et un 
score de 1 qu’ils ont un phénotype opposé pour ces quatre mêmes critères. Le score de 
dissemblance entre un individu « typique MED » et un individu « typique ATL » est donc égal à 
1. 
II.2.3) Etude de la reproduction 
II.2.3.1) Comportement reproducteur de la truite commune (Salmo trutta, L.) 
 Ce paragraphe présente le comportement reproducteur de truite commune. Il s’appuie,  
d'une part, sur une bibliographie abondante et, d'autre part, sur les observations in natura 
effectuées durant les deux années de monitoring vidéo. Les illustrations sont tirées des vidéos (§ 
II.2.3.2 et § II.2.3.3) filmées en Haute-Savoie durant les hivers 2011/2012 et 2012/2013. 
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a) Avant la fraie 
 
Figure 9: truite commune femelle creusant un nid dans la Serve (Haute-Savoie). 
Figure 10: Site de ponte avant creusement (A) et après creusement du nid (B) par la femelle. La granulométrie la 
plus grossière (indiquée par la flèche) est concentrée au centre de la dépression (Dranse d'Abondance, 74). 
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Une fois l'emplacement choisi, généralement un lit de graviers ou de galets (Witzel et 
MacCrimmon, 1983 ; Shirvell et Dungey, 1983 ; Cunjack et Power, 1986), la femelle creuse le nid 
à l'aide de sa nageoire caudale. Pour ce faire, elle bascule sur le côté et émet des battements afin 
de remuer le substrat (Figure 9). Cette action creuse le nid et permet de débarrasser le substrat des 
particules les plus fines. En creusant une dépression, la femelle dégage la granulométrie la plus 
petite et concentre dans la dépression la granulométrie la plus grossière; 'est e qui constituera le 
nid. La femelle injectera ses ovules dans les interstices de cet amas de galets (Figure 10). Durant 
toute la durée du creusement, qui peut s'étaler de quelques heures à plusieurs jours (obs. pers.), la 
femelle évalue la qualité de l'habitat de reproduction en sondant le substrat avec sa nageoire anale 
(Petersson, 1999 ; Esteve, 2005) (Figure 11). L’élaboration du nid se fait généralement en présence 
de un ou de plusieurs mâles. Pendant que la femelle creuse, la compétition intra-sexuelle entre 
mâles a lieu. On notera trois principaux comportements agonistiques observables durant cette 
compétition (illustrations 12, 13, 14): la menace latérale (Esteve, 2005), la chasse (Cardwell et al., 
1996) et la morsure (Cardwell et al., 1996). L'essentiel des interactions agonistiques ont lieu entre 
le mâle qui se tient au côté de la femelle et les mâles périphériques (généralement plus petits) 
dispatchés autour de la frayère.  
 Figure 11: Une femelle entrain de sonder le substrat avec sa nageoire anale 
dans la Serve (74). 
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Figure 12: la menace latérale: le mâle 1 se rapporche de son concurrent (2) et se sert de son corps 
pour l’éloigner du nid (N). 
Figure 13: La chasse:(a) l'individu 1 qui se trouve proche de la femelle (2) se déplace rapidement (b, 
c, d) en direction d'un concurrent (3).(Dranse d'Abondance (74) ). N indique l’emplacement du nid. 
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Pendant que la compétition intra-sexuelle entre mâles a lieu, la femelle continue son activité 
de creusement. Durant cette phase la femelle pourra quitter le nid et/ou avoir un comportement 
agressif envers un mâle. Deux comportements très fréquents du mâle en direction de la femelle 
consistent (i) à passer d'un côté à l'autre de la femelle en passant au-dessous ou au-dessus de son 
corps et (ii) à se placer contre le flanc de la femelle, légèrement en retrait, le corps incliné vers 
l'avant et à émettre des vibrations avec leur corps (Figure 15) (Esteve, 2005). 
Figure 14: La morsure: le mâle 1 se déplace en direction du mâle 2 (a, b) et le mord (contact entre 
gueule du mâle 1 et une partie du corps du mâle 2) (c, d).(Dranse d'Abondance, 74). 
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b) La fraie 
Figure 15: Le mâle (au premier plan) juste avant d'émettre un 
tremblement (positionné contre le flanc de la femelle, légèrement en 
retrait et la tête inclinée vers le bas). 
Figure 16: Fraie de truite commune. La femelle (au premier plan) en 
position cabrée et la gueule ouverte (bâillement). Dranse d'Abondance 
(74). 
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Lors de la fraie, la femelle sonde le nid avec sa nageoire caudale et adopte une position 
caractéristique avec le corps cabré et la gueule ouverte (on parle de bâillement) (Figure 16), signe 
qu'elle relâche ses gamètes (Petersson, 1999 ; Esteve, 2005). Dans le même temps le mâle se colle 
contre la femelle pour relâcher ses gamètes au plus près des ovocytes de la femelle (Jones et Ball, 
1954). Dans le cas ou plusieurs mâles se trouvent autour de la frayère il peut se produire une 
reproduction multiple (Figure 17). Généralement, un mâle se tient au côté de la femelle et lorsque 
le couple s'apprête à relâcher leurs gamètes respectifs, les mâles périphériques se précipitent pour 
essayer de participer à la fécondation des ovocytes (Esteve 2005 ; obs pers.). Un comportement 
observé de manière occasionnelle est nommée « fausse fraie ». La femelle se cabre mais ne baille 
pas et ne relâche pas ses gamètes alors que le mâle relâche les siennes (Jones et Ball, 1954 ; 
Petersson, 1999 ; Esteve, 2005). 
Figure 17: Reproduction multiple chez la truite commune. (a) le mâle et la femelle au centre s'apprêtent à 
relâcher leurs gamètes. (b) dans le même temps trois mâles périphériques se précipitent vers le couple et (c) 
participe à la fraie. 
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c) Après la fraie 
Dès que la fraie a eu lieu la femelle recouvre son nid en remuant le substrat avec sa nageoire 
caudale. Le recouvrement pourra durer jusqu'à plusieurs heures (obs. pers.). A la fin du 
recouvrement la dépression du nid est complètement recouverte (Figure 18). 
 Il arrive que l'on observe un ou plusieurs mâles venir manger les œufs directement dans nid 
directement après la fraie (Figure 19) (Aymes et al., 2008 ; obs. Pers.). Tentelier et al., (2011) ont 
démontré que le nombre de chasses post-fraie des mâles dominants réduisait le risque  d’oophagie 
montrant ainsi l’existence d’un soin paternel chez la truite commune. 
Figure 18: (a) le nid avant le début du recouvrement et (b) une fois le recouvrement terminé. 
Figure 19:Reproduction de truite commune sur la Serve (a) immédiatement suivi par un comportement 
d'oophagie du mâle (b, 1). 
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II.2.3.2) Échantillonnage vidéo 
Les campagnes de terrain se sont déroulées en Haute-Savoie durant les hivers 2011/2012 
et 2012/2013 en décembre et janvier. L’enregistrement des vidéos a été réalisé majoritairement sur 
la Dranse d'Abondance, le ruisseau de Chevenne. Une seule journée a été passée à filmer la 
reproduction sur le Borne. 
II.2.3.3) Matériel d'enregistrement 
 L’enregistrement de vidéos subaquatiques a demandé un matériel adapté (Figure 20). Pour 
les deux campagnes de terrains, cinq dispositifs furent utilisés. Un dispositif est constitué 
d'une mallette contenant : une batterie 12V (a) 
 un enregistreur contenant une carte mémoire (32 ou 64G) (b) 
 une caméra (différents modèles de la marque « Abyss », capteur haute-résolution, 0.01 
Lux, objectifs 90°- 120°) (c) 
 un écran de contrôle permettant soit de visionner la scène filmée en direct, soit de visionner 
les données enregistrées (d). 
 
Figure 20: Dispositif complet pour l'enregistrement de vidéos 
subaquatiques. 
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II.2.3.4) Caméras subaquatiques et caméras aériennes 
Les études comportementales portant sur les salmonidés menées par l’UMR ECOBIOP de 
Saint-Pée-sur-Nivelle se basent habituellement sur des vidéos subaquatiques et des vidéos 
aériennes. Ces dernières permettent de visualiser convenablement le sexe-ratio operationnel 
(SRO), c’est-à-dire le nombre de mâles actifs autour d’une frayère et d’appréhender les 
interactions résultant de la compétition intra-sexuelle entre mâles. Le matériel aérien n'a pas pu 
être utilisé dans cette étude car il a été volé au tout début de la première campagne de terrain. 
II.2.3.5) Installation des caméras subaquatiques 
Une frayère fut considérée comme active lorsqu'une femelle effectuait des creusements en 
présence d’un ou plusieurs mâles. La caméra était posée à une distance n’excédant jamais 50 
centimètres de manière à avoir un accès fin au phénotype. Cette distance réduite nous a permis de 
distinguer au mieux les traits phénotypiques qui nous intéressaient mais elle a aussi entraîné un 
inconvénient majeur. En effet, il fut difficile d’avoir une vue globale de la scène de reproduction, 
l’accès aux mâles périphériques hors champ étant impossible ou alors limité à leur incursion dans 
le champ de la caméra. L’enregistrement était arrêté lorsque la femelle quittait le nid plus d’un 
quart d’heure et, en cas de reproduction, une demi-heure après la fraie.  
II.2.3.6) Analyses vidéo 
a) Tri des données vidéo 
Les vidéos ont tout d’abord été triées pour ne conserver que les séquences qui comportaient 
des interactions comportementales utiles pour l’étude de la préférence des femelles et de la 
compétition entre mâles. L’unité de base de l’analyse comportementale est l’Unité d’Observation 
(UO). L’UO correspond à une séquence d’au moins vingt minutes durant laquelle nous sommes 
en présence d’une femelle et d’au moins un mâle. L’UO prend fin si la femelle quitte le nid plus 
d’un quart d’heure et, en cas de reproduction, trente minutes après la fraie. Le logiciel multimédia 
Avidemux 2.6.8 v2 a été utilisé pour le visionnage et le découpage des vidéos. Au sein de chaque 
UO les individus identifiables sans ambiguïté étaient individualisés. Ainsi, nous avons pu associer 
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à chaque individu des critères phénotypiques (traits phénotypiques, score phénotypique) et des 
items comportementaux (préférence et agressivité). 
b) Relevé comportemental 
Le relevé comportemental a été effectué avec le logiciel de saisie comportemental 
JWatcher (Blumstein et Daniel, 2007). Pour chaque UO différents items comportementaux ont été 
relevés (Tableau 5). Le logiciel JWatcher permet d’obtenir un fichier associant un item 
comportemental au moment auquel il a été relevé.   
 
 
 
 
Comportement Sexe Référence Description 
Arrivée sur la frayère M/ F NA Arrivée dans la zone de rencontre 
Départ de la frayère M/F NA Départ de la zone de rencontre 
Creusement F Greeley, 1932 
La femelle remue le substrat à l’aide de sa 
nageoire caudale 
Menace latérale M/F Greeley, 1932 
Un individu se place contre un autre et se sert 
de son corps pour l’éloigner de la frayère 
(Figure 10) 
Chasse M/F Jones et Ball, 1954 
Déplacement rapide d’un individu en direction 
d’un autre individu (Figure 11) 
Morsure M/F Jones et Ball, 1954 
Contact entre la gueule d’un individu et une 
partie du corps d’un autre individu (Figure 12 
Tableau 5: Items comportementaux relevés et utilisés dans l'étude la préférence des femelles et de l'agressivité des 
mâles. 
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II.2.3.7) Règles de décision 
a) Définition d’une zone de rencontre 
La zone de rencontre correspond au périmètre à l’intérieur duquel on considère qu’il peut 
y avoir interaction entre deux individus. Pour l’étude de la préférence des femelles, on considère 
que quand un mâle rentre dans cette zone la femelle peut exprimer sa préférence pour le mâle. 
Dans l’étude de la compétition entre mâles, on considère quand deux mâles sont au sein de cette 
zone ils ont le choix de s’agresser ou non. 
b) Choix d’une zone de rencontre 
La zone de rencontre a été définie comme un périmètre d’environ 80cm/1m autour du nid. 
Cela correspond parfaitement à l’étude la compétition entre mâles mais induit un biais concernant 
l’étude de la préférence des femelles. En effet, à chaque fois qu’un mâle rentre dans la zone de 
rencontre on considère que la femelle exprime sa préférence envers ce mâle. Aussi, il est possible 
que certains items de préférence aient été attribués à des mâles alors qu’ils ne leur étaient pas 
destinés. Sur la Dranse d’Abondance, il a fallu prendre des repères visuels sur le terrain pour 
pouvoir évaluer la zone de rencontre sur les vidéos. Cette méthode a permis de noter sans soucis 
les allers et venues des individus, même si nous aurions été plus précis avec des caméras aériennes. 
D’autre part, les caméras ont été disposées tant que possible contre la berge, limitant ainsi la 
possibilité qu’un individu se place derrière elle. Sur la Serve et le ruisseau de Chevenne, les 
largeurs réduites ont souvent permis de ne pas avoir à délimiter de zone de rencontre, cette dernière 
pouvant correspondre à ce que filmait la caméra : dès qu’un mâle apparaissait à l’écran il était 
considéré comme entrant dans la zone de rencontre.  
c) Contraintes de l’absence de vidéos aériennes 
Le suivi des allers et venues des individus dans la zone de rencontre se fait habituellement 
grâce à des caméras aériennes. Malheureusement, en raison d’un vol de matériel dès le début des 
campagnes de terrain nous avons dû nous passer de ces vidéos. Il a donc fallu adapter notre 
protocole à cette absence de vidéos aériennes.  
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d) SRO 
L’absence de caméra aérienne a entrainé un problème dans l’évaluation du SRO. En effet, 
nous n’avions pas la vision globale que permet la vidéo aérienne et étions limités à l’angle de prise 
de vue de la caméra (90°-120°). Aussi, il est tout à fait possible que nous ayons sous-estimé le 
SRO de certaines UO si des individus étaient hors champ. 
e) Chasses 
Le champ plus réduit de la caméra subaquatique n’a pas permis d’identifier tous les 
individus qui recevaient une chasse. Dans ce cas, le receveur a été noté « inconnu », et toutes les 
chasses se terminant hors champ ont toutes été attribués à un seul pseudo-individu « inconnu ». 
De plus, comme il était impossible d’observer la fin de la chasse il n’était pas possible de 
déterminer si s’agissait d’une chasse ou d’une morsure. Il est donc possible que nous ayons sous-
estimé le nombre de morsures dans nos relevés. Cependant, nos analyses ne portant que sur les 
chasses il est possible que nous en ayons légèrement surestimé le nombre. 
f) Estimation de la longueur totale 
La longueur totale des individus est généralement évaluée via les caméras aériennes et à 
l’aide d’une règle graduée placée sur la fond. Cette règle a bien été disposée à chaque fois sur le 
fond, dans le champ de caméra pour pouvoir évaluer la taille via les vidéos subaquatiques. 
Cependant, à chaque passage sur la frayère lors des campagnes de terrain, les longueurs totales des 
individus présents ont été notées. Dans certaines UO, principalement sur la Serve et le ruisseau de 
Chevenne, l’estimation des tailles individuelles a été délicate. En effet, la configuration de ces 
cours d’eau nous a parfois obligés à filmer les individus quasiment « de face ». L’estimation des 
tailles est potentiellement moins fiable pour ces UO. 
g) Définition d’une fenêtre de temps 
 La fenêtre de temps correspond à la durée pendant laquelle on considère que le comportement 
d’un individu est en réaction à l’arrivée d’un autre individu. Autrement dit, dans l’étude de la 
préférence, une fenêtre de 20 secondes signifie qu’à partir du moment où un mâle rentre dans la 
zone de rencontre il faut que la femelle creuse dans les 20 secondes pour que l’on considère qu’elle 
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exprime sa préférence pour ce mâle. Dans l’étude de la compétition entre mâles si aucune chasse 
n’a eu lieu dans les 20 secondes on considère que les mâles ne se sont pas agressés. Notre choix 
s’est porté sur une fenêtre de temps de 20 secondes pour l’étude de la préférence et l’étude de 
l’agressivité entre mâles.  
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II.3) Bilan des données vidéos et descriptions des populations 
Cette partie s’attache a donné une première description des populations dans lesquelles 
sont étudiées la compétition entre mâles et la préférence des femelles. Les données seront soient 
présentées pour la globalité du « Système Dranse » (II.1) soit présentées par rivière. Aux données 
issues de l’échantillonnage de ce travail de thèse (SRO, taille des individus, P) viendra s’ajouter 
des données génétiques collectées par la FDPPMA74 hors période de reproduction (taux 
d’introgression). 
II.3.1) Bilan des données vidéos 
 Sur la totalité des deux saisons de suivi de la fraie de la truite commune en Haute-Savoie 
plus de 700 heures d’observation ont été récoltées. Après le dépouillement des données il restait 
environ 45 heures de vidéos analysables. Autrement dit, il a fallu filmer 15 heures pour obtenir 
une heure de vidéo exploitable. Une séquence analysable est une séquence d’au moins un quart 
d’heure durant laquelle on est en présence d’une femelle sur une frayère et d’au moins un mâle. 
Ce ratio élevé est du à plusieurs facteurs. D’une part, lors de la première saison, le pic de 
reproduction dura environ une dizaine de jours. Aussi, le reste du temps il a souvent fallu disposer 
les caméras sans être devant une frayère active, mais en ne s’appuyant que sur quelques indices. 
D’autre part, la deuxième campagne fut assez chaotique en raison des conditions climatiques. 
Aussi, lorsque l’eau était trop turbide pour pouvoir identifier clairement les individus la vidéo 
n’était pas comptabilisée.  
 Les 45 heures représentent 30 UO au sein desquelles des critères phénotypiques ont pu être 
relevés sur 124 individus (31 femelles, 90 mâles et 3 individus dont le sexe est resté 
indéterminé). 
 499 items de préférence ont pu être relevés. 
 1002 chasses (dont 354 pour lesquelles on connait l’émetteur et le receveur) 
 80 menaces latérales et 98 morsures 
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II.3.2) Taille des individus 
Sur l’ensemble de l’échantillonnage (Figure 21a et 22a) la taille des individus varie de 9 
cm à 55 cm. Ces deux valeurs extrêmes proviennent des individus mâles dont l’échantillonnage 
(Figure 21c et 22c) présente la plus grande hétérogénéité. Les femelles présentent des tailles 
comprises entre 15 cm et 28 cm (Figure 21b et 22b). La moyenne des tailles des mâles est de 25.54 
cm et la moyenne des tailles des femelles est de 22 cm. 
 Dans tous les cours d’eau la distribution des tailles des femelles montre une variabilité moindre 
que la distribution des tailles des mâles. On remarque également des différences entre les cours 
d’eau avec des tailles moyennes de femelles plus importantes sur la Dranse. Sur ce cours d’eau les 
tailles des femelles varient de 18 cm à 27 cm pour une moyenne de taille de 24.5 cm (n=16). Les 
femelles du ruisseau de Chevenne présentent des tailles allant de 15 cm à 28 cm (moyenne=20.3, 
n=3) soit la plus grande amplitude inter-rivière. C’est également sur le ruisseau de Chevenne qu’a 
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Figure 21:histogrammes de taille des individus présents dans l'échantillonnage vidéo: (a) ensemble des individus, 
(b) femelles et (c) mâles. 
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été échantillonnée la plus grande femelle. Cette dernière, filmée à l’aval du cours d’eau à une 
vingtaine de mètres de la confluence, est très probablement un individu migrant en provenance de 
la Dranse. Les femelles de la Serve sont les plus petites avec une moyenne de taille de 18.5 cm 
(n=10) avec des tailles individuelles s’échelonnant de 16 à 23 cm. Enfin, une seule femelle a été 
échantillonnée sur le Borne (25 cm). Tout comme les femelles, les mâles échantillonnés sont en 
moyenne plus grands sur le Borne et la Dranse que sur la Serve et au ruisseau de Chevenne. Pour 
tous les cours d’eau les tailles des mâles montrent une plus grande variabilité que celles des 
femelles. On peut expliquer cette hétérogénéité par (i) le plus grand nombre de mâles dans 
l’échantillonnage (voir bilan échantillonnage), (ii) la différence d’âge à la maturation entre les 
mâles et les femelles (Caudron, com. pers.). En effet, une fraction des mâles 1+ participent à la 
reproduction alors que la fraction la plus précoce des femelles participera à la reproduction au 
stade 2+. De fait, les mâles présents sur les frayères peuvent présenter un plus large panel de tailles 
si l’on accepte l’hypothèse qu’il n’y a ni différence de croissance ni différence de survie entre 
mâles et femelles. La taille moyenne des mâles de la Dranse est de 28.2 cm (n=60) et c’est dans 
cette rivière qu’ont été filmés les quatre plus grands mâles de l’échantillonnage. Concernant le 
Borne, le seul mâle filmé mesurait 29 cm. La taille moyenne des mâles dans le ruisseau de 
Chevenne est de 21.1 cm (n=8). Le plus petit mâle de l’échantillon (9 cm) a été filmé dans ce 
torrent. Malgré une si petite taille, il a montré des comportements de cour et a participé à la 
compétition intra-sexuelle. La question peut alors se poser de savoir si l’expression de ces 
Figure 22: Boxplot des tailles des individus échantillonnés en fonction de leur sexe et de la rivière dans laquelle ils 
ont été filmés. (a) tous les individus, (b) femelles et (c) mâles. 
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comportements est forcément signe de maturité sexuelle. Enfin, comme pour les femelles, la Serve 
montre la plus petite taille moyenne pour les mâles (19.3 cm, n=22). Le plus gros mâle 
échantillonné sur la Serve (28 cm) provenait vraisemblablement de la Dranse. Si c’est bien le cas, 
on peut supposer que le différentiel de taille d’avec les individus résidents de la Serve lui donne 
un avantage très important pour l’accès aux femelles (Petersson et al., 1999). 
II.3.3) SRO par rivières 
La seule UO filmée sur le Borne ne comportait qu’un couple sans mâles périphériques. Sur 
tous les cours d’eau on observe au moins une UO avec seulement un couple (SRO=1). Le ruisseau 
de Chevenne présente un SRO moyen de 3 (n=3), la Dranse un SRO moyen de 4.6 (n=16) et la 
Serve un SRO moyen de 2.7 (n=10). Les SRO les plus importants sont issus des cours d’eau qui 
ont le plus contribués à l’échantillonnage. Cependant, le nombre d’UO par rivière (Figure 23) ne 
saurait être la seule hypothèse avancée pour expliquer cette distribution. En effet, l’habitat des 
Figure 23: Sexe ratio opérationnel pour chacune des quatre rivières ou a 
été suivi la reproduction de la truite commune. Correspond à la moyenne 
des SRO de chaque Unité d’Observation en fonction des rivières. 
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différentes rivières pourrait jouer un rôle dans la répartition des SRO (Figure 23). D’une part, 
l’échantillonnage sur la Dranse s’est majoritairement effectué sur une grande plage de galet (20/25 
m²) où plusieurs frayères pouvaient être actives simultanément. Cette concentration spatio-
temporelle de l’activité de reproduction a sans doute attiré beaucoup de mâles. Sur la Serve, on 
trouve des SRO de l’ordre de 5 et 6. L’habitat de reproduction de la Serve peut expliquer en partie 
cette répartition. En effet, la Serve ne présente aucun obstacle et sa partie médiane est constituée 
de plages de galets apportés artificiellement il y a plusieurs années pour optimiser les capacités de 
reproduction de la truite commune. Là encore, plusieurs frayères pouvaient être actives 
simultanément, et les mâles pouvaient ainsi passer librement d’une frayère à une autre, augmentant 
ainsi le nombre de mâles ayant été actifs sur une frayère. Un dernier facteur pouvant expliquer ces 
SRO assez importants sur la Serve est la faible taille des individus qui leur permet de se dissimuler 
plus facilement dans les habitats rivulaires (obs. pers.) et ainsi de supporter des densités plus 
importantes. Enfin, le ruisseau de Chevenne offre la moyenne des SRO la plus basse. Cela peut 
s’expliquer par le fait que seulement 3 UO ont été filmées sur le Chevenne mais également par le 
fait que ce torrent offre un habitat très fragmenté. La reproduction se déroule souvent dans des 
petits pools offrant peu d’espace et peu de caches pour se soustraire à la compétition intra sexuelle 
comme cela pourrait être le cas sur la Dranse ou Serve.  
II.3.4) Distribution du score phénotypique dans l’échantillonnage et par 
rivières  
II.3.4.1) P dans l’échantillnage global 
Le score phénotypique (P) correspond à un indice de l’origine des individus. Il est calculé sur la 
base de quatre critères phénotypiques discriminant des lignées MED et ATL. Ces critères n’ont 
pas pu être relevés pour 35 individus (6 femelles et 29 mâles) soit environ un tiers de notre 
échantillon. Pour ces individus, P a alors été calculé sur la base des critères disponibles. Pour plus 
de détails se référer au § II.2.2. La distribution de P change quand on prend en compte les individus 
n’ayant pas un relevé phénotypique complet (Figure 24). La prise en compte de ces individus tend 
à homogénéiser le nombre d’individus par classe de P. 
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Le calcul de P sur la base d’un relevé phénotypique incomplet augmente nettement le nombre 
d’individu présentant un score inférieur à 0.5 (Figure 24b). La variable la plus souvent absente des 
relevés est le nombre de points operculaires qui est absente dans 30 relevés individuels. 
 
Cette variable est en effet la plus difficile à identifier et son absence dans le calcul du score 
diminue le nombre de valeurs possibles de P (voir le calcul de P, § II.2.2). Quand elle est absente, 
le calcul se fait sur 3 variables catégorielles comprenant 2 ou 3 modalités chacune ce qui limite les 
valeurs possibles de P. Les autres variables les plus absentes sont la présence de points auréolés 
(22/35) et de la visibilité de la ligne latérale (18/35). La présence de bandes latérales a pu être 
déterminée chez tous les individus. Etant donné la rapidité avec laquelle ces bandes peuvent 
apparaitre ou quasiment disparaitre, il est possible que certains mâles périphériques plus éloignés 
de la caméra aient été considérés « sans bandes » à tort. Une erreur comme celle-ci reviendrait 
minimiser le caractère MED d‘un individu, et donc à diminuer son score phénotypique total. 
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Figure 24: distribution du score phénotypique (P) dans l'échantillonnage vidéo lors de la période de 
reproduction de la truite commune sur quatre cours d'eau haut-savoyards (le Borne, la Dranse d'Abondance, 
le ruisseau de Chevenne et la Serve). (a) distribution de P pour les individus ayant un relevé phénotypique 
complet (4 critères disponibles) (b) distibution de P pour tous les individus, y compris les individus pour 
lesquels n’ont pas pu être relevé la totalité des quatre traits phénotypiques. 
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I I.3.4.2) P par rivières 
P montre une plus grande variabilité (Figure 25) sur la Dranse avec des valeurs comprises 
entre 0 et 1 et sur la Serve avec des valeurs allant de 0 à 0.8. A l’inverse, le ruisseau de Chevenne 
présente des individus dont le score est compris entre 0.33 et 0.92. La Dranse présente donc une 
amplitude de P égale à 1, soit la plus grande possible, la Serve une amplitude de 0.8 et le ruisseau 
de Chevenne une amplitude de 0.59.  
II.3.5) Introgression  
Les taux d’introgression du ruisseau de Chevenne, des secteurs d’échantillonnage du Borne 
et de la Dranse d’Abondance (Tableau 6) se basent sur des analyses génétiques portant sur les 
marqueurs microsatellites str541 et str591 qui sont des marqueurs diagnostics situés sur deux 
groupes de liaison distincts (Gharbi et al., 2006). 
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Figure 25: Répartition du score phénotypique (P) par rivière. 
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Cours d’eau Date d’échantillonnage Introgression (%) Référence 
Dranse d’Abondance 2006 15 
Caudron et al., 
2011 
Ruisseau de Chevenne *=1995 ;**=2003 
*S1=4;*S2=10); 
**S3=20; **S4=95 
Caudron et al., 
2010 
La Serve NA NA NA 
Le Borne 2009 69 
Caudron et al., 
2012 
Tableau 6: Taux d'introgression des secteurs où ont eu lieu l'enregistrement vidéo de la reproduction de la truite 
commune en Haute-Savoie. Concernant les secteurs du ruisseau de Chevenne se référer à la figure 6. 
La Dranse d’Abondance présente un taux d’introgression de l’ordre de 15% dans le secteur 
d’échantillonnage. Ce secteur a été longtemps soumis aux repeuplements traditionnels ATL avant 
d’être placé en refuge génétique depuis 1996. Le secteur du Borne ou l’échantillonnage a eu lieu 
présente un taux d’introgression de 69% qui résulte de la mise en réserve de ce tronçon depuis 
2005. Le choix du Borne s’explique par ce taux d’introgression élevé et surtout par la persistance 
d’individus ATL en nombre plus important que sur le système Dranse. Enfin, le ruisseau de 
Chevenne montre un gradient MED-ATL de l’aval vers l’amont avec un taux d’introgression très 
bas sur le tronçon en connexion avec la Dranse d’Abondance (4%) et une population ATL à 
l’amont. Cependant, depuis le dernier échantillonnage qui donnait un taux d’introgression de 95% 
dans la partie amont, des pêches d’enlèvements des individus ATL ont été menées. En outre, des 
repeuplements MED sont venus s’ajouter à l’enlèvement des individus ATL (Caudron et al., 
2011). L’ensemble de ce cours d’eau est un refuge génétique depuis 1993 et interdit à la pêche 
depuis 1998. L’échantillonnage sur le ruisseau de Chevenne s’est principalement déroulé sur les 
secteurs aval (S1 et S2, voir § II.3.5). Aussi, on peut considérer que P reflète assez bien les données 
d’introgression disponibles avec une majorité de phénotypes typés MED et surtout aucun 
phénotype proche du « typique ATL ». En revanche, le taux d’introgression assez faible de la 
Dranse ne se retrouve pas vraiment dans la distribution de P. Ce constat pourrait être dû à la zone 
restreinte d’échantillonnage qui se situe sur une plage de graviers très classique et plus largement 
sur une zone de plat qui serait potentiellement favorable au maintien local des individus ATL. Il 
est important de rappeler que les taux d’introgression peuvent varier de manière importante d’un 
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secteur à un autre. Par ailleurs, il semble que la Dranse offre la plus grande diversité de phénotype 
entre les différentes rivières échantillonnées avec des phénotypes hybrides très variés (obs . pers.). 
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Chapitre III 
Isolement pré-zygotique 
 
   Photo : E. Lasne et J. Gil 
 
 
64 
 
  
65 
 
Ce chapitre va se focaliser sur deux barrières pré-zygotiques potentielles entre les lignées 
MED et ATL. Ces deux barrières sont deux composantes de la sélection sexuelle : la préférence 
inter-sexuelle des femelles et la compétition intra-sexuelle entre mâles. Lors de la reproduction, 
les mâles se livrent une compétition pour l’accès à la femelle pendant que cette dernière creuse le 
nid (§ I.2.3).  
Une première partie s’intéressera à cette compétition en cherchant à comparer l’agressivité 
des mâles des deux lignées. En effet, un déficit d’agressivité ou une aptitude moindre à la 
compétition de la part des mâles d’une lignée pourrait mener à un accès moindre aux femelles et 
donc constituer une barrière reproductive entre les deux lignées. Une deuxième partie se focalisera 
sur la préférence de la femelle. Durant son activité de creusement la femelle peut exprimer sa 
préférence pour un partenaire en adoptant des comportements agressifs, en quittant le nid ou en 
modulant son activité de creusement (Labonne et al., 2009). Nous analyserons si la préférence 
intersexuelle de la part des femelles peut porter sur la robe des mâles. Le cas échéant, nous 
chercherons à savoir si les femelles expriment une préférence universelle pour un certain type de 
robe, ou bien si cette préférence est relative à leur propre robe ou encore si cette préférence est 
lignée-dépendante, c’est-à-dire que chaque lignée exprime un choix différent, par exemple 
hétérogame pour l’une et homogame pour l’autre. 
La préférence des femelles et l’agressivité des mâles sont toutes deux étudiées à partir de 
vidéos subaquatiques captées durant la période de reproduction.  Elles sont également toutes deux 
étudiées sur la base du score phénotypique P (§ II.2.2) afin de mettre en évidence de potentiels 
choix ou aptitudes liés au phénotype. La modélisation bayésienne nous permettra de mettre en 
relation les items comportementaux relevés avec les données phénotypiques individuelles et les 
données environnementales. 
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III.1) Agressivité des mâles 
Les comportements agonistiques des mâles durant la période de reproduction chez la truite 
commune sont bien connus (Petersson et al., 1999 ; Esteve, 2005 ; Tentelier et al., 2011). On peut 
distinguer trois comportements : la menace latérale, la chasse et la morsure (§ II.2.3.1). Dans cette 
partie, l’objectif est de distinguer si les mâles d’une lignée sont plus agressifs que les mâles de 
l’autre lignée, mais aussi de voir si les mâles orientent leur agressivité. Ce point sera étudié en 
comptabilisant le nombre d’items comportementaux liés à l’agressivité émis par les individus et 
en inférant l’effet de P sur l’agressivité. Dans un deuxième temps l’objectif sera de déterminer si 
l’orientation de l’agressivité est lignée-dépendante. Autrement dit, l’objectif sera de voir si les 
mâles sont plus agressifs envers les concurrents issus de leur lignée ou de l’autre lignée. 
III.1.1) Echantillonnage 
L’absence de caméras aériennes a entrainé quelques biais (§ II.2.3.7). Concernant l’étude 
l’agressivité des mâles, elle a notamment empêché de déterminer l’identité du receveur dans  
environ 50% des 1002 chasses observées. Cela représente néanmoins un effectif conséquent 
d’observations.  
III.1.2) Les différents modèles testés 
Différents modèles ont été testés pour l’étude l’agressivité des mâles. Cette partie s’attache 
à décrire ces modèles et les hypothèses associées. Les modèles M1 et M2 s’intéressent à l’effet du 
phénotype d’un mâle sur la probabilité respective d’émettre une chasse, ou de recevoir une chasse. 
Le modèle M3 considère lui l’orientation de l’agressivité : il prend en compte les observations 
pour lesquelles les phénotypes du chasseur et du chassé sont connus.  Les codes des modèles M1, 
M2 et M3 sont présentés respectivement dans les annexes 1, 2 et 3. 
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III.1.2.1) Modèle « émetteur » (M1) 
Ce modèle a pour objectif de mettre en évidence une potentielle différence dans 
l’agressivité des mâles en fonction de leur phénotype. On s’intéressera donc aux chasses émises 
en fonction du phénotype de l’individu. Le modèle intègre les effets de trois variables : la taille de 
l’émetteur (T), le SRO et P. On peut s’attendre à ce que le SRO module l’agressivité. En effet, il 
est possible qu’un nombre important de mâles autour d’une frayère entraine d’avantage de chasses 
jusqu’à un certain seuil. Etre entouré de trop de concurrents pourrait diminuer le nombre de 
chasses. D’une part il pourrait être trop couteux de chasser tous les périphériques et d’autre part, 
s’éloigner régulièrement de la femelle entrainerait le risque d’être absent lors de la fraie.  
 
 
 
e est le nombre de chasses émises 
αj  sont les effets aléatoires des émetteurs des chasses. 
γ, δ, η sont les hyper-paramètres à estimer. 
T est la taille de l’émetteur 
SRO est le sex-ratio opérationnel, soit le nombre de mâles autour de la frayère 
Tps est la durée de l’unité d’observation 
P est le score phénotypique de l’individu qui émet la chasse (voir II.2.2) 
III.1.2.2) Modèle « receveur » (M2) 
Le modèle M2 est similaire au modèle M1 à la différence que le score phénotypique pris 
en compte est le score phénotypique du receveur. 
 
 
𝛽𝑘 sont les effets aléatoires des receveurs des chasses. 
r est le nombre de chasses reçues 
P est le score de l’individu qui reçoit la chasse 
M1: 𝑙𝑜𝑔(𝑒) = 𝛼(𝑒),𝑗 + 𝜊(𝑒) × 𝑇𝑖 + 𝛿(𝑒) × 𝑆𝑅𝑂𝑖 + 𝜂(𝑒) × 𝑇𝑝𝑠𝑖 + 𝜁(𝑒) × 𝑃𝑖  
M2: 𝑙𝑜𝑔(𝑟) = 𝛽(𝑟),𝑘 + 𝛾(𝑟) × 𝑇𝑖 + 𝛿(𝑟) × 𝑆𝑅𝑂𝑖 + 𝜂(𝑟) × 𝑇𝑝𝑠𝑖 + 𝜁(𝑟) ×
𝑃𝑖 
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T est la taille du receveur 
Pour les autres composants de l’équation, voir M1. 
III.1.2.3) Modèle « agressivité orientée » (M3) 
Ce modèle a pour objectif de mettre en évidence une potentielle agressivité orientée en 
fonction du phénotype. Il permettra de distinguer si les individus orientent préférentiellement leurs 
comportements agonistiques vers les individus semblables ou dissemblables, si leur agressivité est 
indépendante ou  non du phénotype de leur concurrent. M3 intègre en plus des effets du RT et du 
SRO les effets du score de l’émetteur et du receveur. L’interaction entre les deux nous indiquera 
une potentielle orientation des chasses en fonction du phénotype de l’un et de l’autre. Concernant 
le RT, on peut imaginer que le maximum de chasses se trouve entre individus de taille à peu près 
similaires. En effet, on peut supposer qu’un individu beaucoup plus grand qu’un autre n’aura pas 
besoin de beaucoup de chasses pour dissuader son concurrent. A l’inverse il parait probable qu’un 
individu de petite taille ne se risque pas à agresser un individu de taille importante.  
e est le nombre de chasses émises 
 
i est l’identifiant des observations comportementales. 
j est l’identifiant des individus émetteurs des chasses. 
k est l’identifiant des individus receveurs des chasses. 
αj et  βk  sont les effets aléatoires des émetteurs des chasses et des receveurs des chasses. 
γ,, δ, η sont les hyper-paramètres à estimer. 
RT est le ratio de taille Emetteur/Receveur. 
SRO est le sex-ratio opérationnel, soit le nombre de mâle autour de la frayère. 
PE est le score phénotypique de l’individu émetteur. 
PR est le score phénotypique de l’individu receveur. 
M3 : 𝑙𝑜𝑔(𝑒) = 𝛼(𝑒),𝑗 + 𝛽(𝑒),𝑘 + 𝛾(𝑒) × 𝑅𝑇𝑖 + 𝛿(𝑒) × 𝑆𝑅𝑂 + 𝜂(𝑒) ×
𝑇𝑝𝑠𝑖 + 𝜁 × 𝑃𝐸𝑖+ ε × 𝑃𝑅𝑖+ ξ × 𝑃𝑅𝑖 × 𝑃𝐸𝑖  
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III.1.3) Données utilisées 
Les données utilisées pour le modèle M1, M2 et M3 ne sont pas les mêmes.  
 
M1 : le modèle M1 se base sur toutes les chasses dont on connaît l’émetteur, soit 1002. 
M2 : le modèle M2 se base sur toutes les chasses dont on connait le receveur, soit 342. 
M3 : le modèle M3 se base sur toutes les chasses dont on connaît l’émetteur et le receveur, soit 
333. 
III.1.4) Estimation des paramètres 
Des priors non informatifs ont été utilisés pour tous les paramètres à estimer. L’estimation 
a posteriori a été  effectuée avec le logiciel OpenBug (3.2.2) à l’aide d’algorithmes de Monte Carlo 
par chaînes de Markov (MCMC). Après avoir constaté la convergence en utilisant le diagnostic de 
Gelman-Rubin (Gelman et Rubin, 1992) sur 5000 itérations (thining = 10), nous avons lancé 2 00 
000 d’itérations ne retenant qu’une itération sur 10 afin d’éviter les phénomènes d’autocorrélation.  
III.1.5) Significativité 
Dans le cadre de notre analyse nous considèrerons la significativité des effets en fonction 
du pourcentage des valeurs postérieures des hyper-paramètres se situant à droite ou à gauche de 0. 
Ainsi, un seuil de significativité de 5% signifie que 95% des valeurs se situent d’un même côté de 
0. Les distributions des posteriors des modèles M1, M2 et M3 sont respectivement présentés dans 
les annexes 4, 5 et 6. 
70 
 
III.1.6) Résultats 
III.1.6.1) Modele M1 
Les distributions a posteriori des probabilités des hyper-paramètres du modèle M1 sont 
présentées dans l’Annexe 4. Si l’on prend comme référence un seuil de significativité de 0.05 alors 
les effets du SRO, de la durée de l’UO et de la taille de l’émetteur sont significatifs (Tableau 7). 
Cela signifie qu’indépendamment de l’origine du mâle : plus il est grand plus il chasse, plus il y a 
de mâles autour de la frayère plus le nombre de chasses est important et enfin, plus une UO est 
longue, plus on relève de chasses. En revanche, l’effet du score de l’émetteur n’est pas significatif. 
Autrement dit, le nombre de chasses émises ne dépend pas du score phénotypique de l’émetteur, 
les mâles d’une lignée n’émettent pas plus de chasses que les mâles de l’autre lignée. 
III.1.6.2) Modèle M2 
 
 
Tableau 7: Significativité (** seuil de 0.05%) et valeur moyenne de chacun des quatre hyper-paramètres du 
modèle d'agressivité M1. 
Hyper-paramètre 
Significativité Valeur moyenne 
γ(e) (𝑇) ** 0.1 
δ(e) (𝑆𝑅𝑂) ** 0.14 
η(e)(𝑇𝑝𝑠) ** 1.57 
𝜁(𝑒) (𝑃) ns -0.02 
Hyper-paramètre Significativité Valeur moyenne 
γ(e) (𝑇) ** -0.15 
δ(e) (𝑆𝑅𝑂) ** 0.53 
η(e)(𝑇𝑝𝑠) ** -0.51 
𝜁(𝑒) (𝑃) 
Ns 
0.06 
Tableau 8: Significativité (** seuil de 0.05%) et valeur moyenne de chacun des quatre hyper-paramètres du 
modèle d'agressivité M2 
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Les distributions a posteriori des probabilités des hyper-paramètres du modèle M2 sont 
présentées dans l’Annexe 5. Si l’on prend comme référence un seuil de significativité de 0.05 alors 
les effets du SRO, de la taille du receveur et la durée de l’UO sont significatifs (Tableau 8). Cela 
signifie qu’indépendamment de l’origine du mâle, plus celui-ci est grand et moins il reçoit de 
chasses, plus l’UO dure dans le temps et moins il reçoit de chasses et enfin, plus il y a de mâles 
autour de la frayère plus il y a de probabilité qu’il se fasse chasser. En revanche, l’effet du score 
du receveur n’est pas significatif ce qui nous permet de considérer que le nombre de chasse reçues 
par les mâles est indépendant de leur origine. 
III.1.6.3) Modèle M3 
 
 Les distributions a posteriori des probabilités des hyper-paramètres du modèle M3 sont 
présentées dans l’Annexe 6. Si l’on prend comme référence un seuil de significativité de 0.05 alors 
les effets du RT, du SRO, de la durée de l’UO et du score de l’émetteur sont significatifs (Tableau 
9). Le RT et le SRO ont des valeurs moyennes positives : plus le ratio de taille entre l’émetteur et 
le receveur est grand et plus il y a de probabilité qu’une chasse soit émise, et plus il y a de mâles 
autour de la frayère et plus il y a de probabilités qu’une chasse soit émise. A l’inverse, les effets 
du score de l’émetteur et de la durée de l’UO ont des valeurs moyennes négatives : plus l’UO est 
Hyper-paramètres 
Significativité Valeur moyenne 
γ(e) × RTi ** 1.08 
δ(e) × SRO ** 0.08 
η(e) × Tpsi ** -0.04 
ζ × PEi ** -2.33 
ε× PRi ns -0.4 
ε× PRi × PEi ns 0.39 
Tableau 9: Significativité (** seuil de 0.05%) et valeur moyenne de chacun des quatre hyper-paramètres du 
modèle d'agressivité M3. 
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longue, moins il y a de probabilité qu’une chasse soit émise et plus l’émetteur et d’origine MED, 
moins il y a de probabilités qu’une chasse soit émise. Cependant, le fait que l’interaction entre les 
scores du receveur et de l’émetteur soit nulle indique qu’il n’y a pas d’agressivité orientée. 
III.1.7) Discussion 
 Les modèles M1 et M2 suggèrent qu’il n’y a pas de différence d’agressivité entre les mâles 
des deux lignées. En effet, les mâles MED et ATL semblent avoir la même probabilité d’émettre 
ou de recevoir des chasses. D’autre part, le modèle M3 ne montre pas d’agressivité lignée-
dépendante, c’est-à-dire que les mâles des deux lignées semblent s’agresser indépendamment de 
leur origine. 
III.1.7.1) L’effet du score du receveur dans le modèle M3 
Le modèle M3 donne un effet du score de l’émetteur significatif contrairement au modèle 
M1 qui ne montre aucun effet du score de l’émetteur. Il est important de rappeler que ces deux 
modèles n’analysent pas les mêmes données (voir II.2.2), le modèle M1 prenant en compte toutes 
les chasses analysées par les modèles M2 et M3 plus celles dont on ne connait pas l’identité du 
receveur. Le nombre chasses dont on connait le receveur représente à peine plus du tiers des 
chasses dont on ne connait que l’émetteur. 
III.1.7.2) L’effet de la durée de l’Unité d’Observation dans les modèles M2 et M3 
Les modèles M2 et M3 montrent un effet négatif de la durée de l’UO. Ce résultat est 
quelque peu surprenant dans la mesure où l’on s’attendrait plutôt à ce qu’un individu reçoive plus 
de chasses (M2) ou que l’on ait plus d’interactions entre individus (M3) dans les UO les plus 
longues. Cependant, deux pistes peuvent être proposées pour tenter d’expliquer ce résultat. Tout 
d’abord, le nombre d’interactions entre individus varient en fonction de la proximité de la 
fécondation. En effet, l’activité agonistique s’intensifie à l’approche de la fraie (Tentelier et al., 
2011). Une UO filmée longtemps avant la fraie risque donc de comporter moins d’interactions 
qu’une UO filmée alors que la fraie est imminente. D’autre part, il serait possible que ce résultat 
provienne d’un artéfact lié à la pause des caméras. En effet, la pause d’une caméra près d’une 
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frayère entraine le départ de la femelle et des mâles présents sur la place. Nous pourrions donc 
envisager que lorsque les individus reviennent sur la frayère, la compétition entre mâles soit en 
partie relancée, augmentant ainsi le nombre d’interactions entre individus. De fait, les UO courtes 
contiendraient en moyenne plus d’interactions entre individus que les UO longues. Ce potentiel 
biais lié à l’observateur pourrait être étudié de manière plus précise. Par exemple, en se basant sur 
un grand nombre d’UO et  en regardant l’évolution de l’intensité de l’activité agonistique au sein 
de celles-ci. Nous pourrions même envisager un protocole dédié à cette question en posant une 
caméra et en venant déranger les poissons au bout d’un certain laps de temps.  
III.1.7.3) L’effet du SRO dans les modèles M1 et M2 
L’effet du SRO est positif pour les modèles M1 et M2, montrant que plus il y a de mâles 
autour de la femelle et plus il y a de chasses émises et plus il y a de chasses reçues. Ce résultat est 
sans doute vrai jusqu’à un certain point mais on peut douter qu’il soit vrai pour des valeurs de SRO 
supérieures. En effet, il parait difficile que le mâle dominant (défini ici comme celui qui occupe la 
place aux côtés de la femelle) puisse maintenir une activité agonistique proportionnelle aux 
nombres de concurrents (Tentelier et al., 2011 ; Weir et al., 2011). La dépense énergétique 
associée serait sans doute trop importante, et pourrait compromettre son accès à la femelle ou 
augmenter ses risques de mortalité. D’autre part, en multipliant le nombre de chasses en étant 
entouré de concurrents, le mâle augmenterait le risque d’être loin du nid lorsque la femelle 
relâchera ses œufs, limitant ainsi ses chances de fécondation et de paternité. 
II.1.7.4) L’effet du RT dans le modèle M3 
 Le modèle M3 nous montre un effet positif du ratio de taille émetteur/receveur. Autrement 
dit, plus le ratio de taille entre l’émetteur et le receveur est grand plus il y a de probabilité qu’il y 
ait interaction entre les deux individus. Nous pourrions imaginer que le nombre de chasses soit 
corrélé avec le ratio de taille jusqu’à un certain point. En effet, dans le cas d’un RT inférieur à un 
(donc un émetteur plus petit que le receveur) l’émetteur prend un risque assez important car la 
riposte pourrait être très couteuse pour lui, notamment si le concurrent est beaucoup plus gros. 
Dans le cas d’un ratio égal à un on imagine que la compétition entre deux mâles serait plus 
équilibrée. Cependant, il parait difficile de prédire si ce relatif équilibre des forces entrainerait une 
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activité agonistique accrue ou si au contraire il inhiberait les protagonistes en raison des coûts qu’il 
pourrait engendrer. Enfin, dans le cas d’un ratio supérieur à un on peut imaginer qu’il soit peu 
risqué pour l’émetteur de chasser son concurrent mais également qu’il ne soit pas nécessaire 
d’exprimer un comportement agonistique par simple effet de dissuasion. 
III.1.7.5) Les effets du score des mâles 
Les modèles M1, M2 et M3 donnent respectivement un effet nul au score de l’émetteur, au 
score du receveur et à l’interaction entre les deux. Autrement dit, les mâles des deux lignées 
chassent autant, reçoivent autant de chasses et n’orientent pas leurs chasses en fonction de leur 
origine et de l’origine de leur concurrent. La compétition entre mâles est souvent considérée chez 
les salmonidés comme un facteur ayant davantage d’influence sur l’appariement que  la préférence 
de la femelle (Petersson et al., 1999). Le fait que nous ne démontrions pas de différence 
d’agressivité entre les mâles des deux lignées nous permet de poser que si la préférence de la 
femelle est impactée par la compétition intra-sexuelle, elle le sera indépendamment de l’origine 
du/des mâles présents.  
III.2) Préférence des femelles 
III.2.1) Le modèle comportemental 
 
Figure 26: (a) modèle comportementale issu de Labonne et al., 2009 et (b) modèle comportemental utilisé dans 
l’étude de la préférence des femelles entre les lignées MED et ATL. 
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Le modèle comportemental utilisé dans l’étude de la préférence des femelles est 
directement dérivé du modèle comportemental publié dans Labonne et al. (2009).  
Tout d’abord, nous posons l’hypothèse qu’une fois sur la frayère la femelle peut exprimer sa 
préférence de manière positive ou négative envers un mâle. Le modèle comportemental se base 
sur une succession de comportements que la femelle peut accomplir consécutivement à l’arrivée 
d’un mâle sur la frayère (Figure 26b). Lorsqu’un mâle se présente, la femelle peut tout d’abord 
quitter le nid (probabilité p) ou rester sur le nid (probabilité 1-p). Dans la mesure où la femelle 
reste sur le nid elle a la possibilité de ne pas être active, c’est-à-dire ne pas creuser (probabilité b), 
ou alors d’être active (probabilité 1-b) et donc de continuer son activité de creusement. La 
différence avec le modèle comportemental initial (Figure 26a) réside dans le fait que ce dernier 
intégrait un comportement supplémentaire : la chasse du mâle par la femelle. Cet item 
comportemental étant quasiment absent du jeu de données récolté en Haute-Savoie, nous avons 
traduit les deux chasses observées de la femelle envers un mâle en inactivité de la femelle, puisque 
c’est le comportement qui suivait ces deux chasses dans le modèle proposé. 
 La préférence de la femelle est définie comme la probabilité d’une femelle de rester sur le nid 
et d’être active après l’arrivée d’un mâle, soit par le produit de (1-p) et (1-b). Les données 
disponibles correspondent à la distribution d’Y1, Y2 et Y3, les trois différents items 
comportementaux possibles consécutifs à une rencontre entre un mâle et une femelle sur le nid. 
L’estimation des probabilités d’intérêt (p et b) est réalisée dans le cadre de l’inférence bayésienne  
III.2.2) Matrices de rencontres 
Notre échantillon montre une prédominance des couples ayant un mâle avec un score 
phénotypique intermédiaire (entre 0.5 et 0.59) (Figure 27a). D’une manière générale on trouve de 
moins en moins de couples au fur et à mesure que l’on s’approche des scores extrêmes. Cela pose 
la question de savoir si les individus aux phénotypes extrêmes sont présents dans les cours d’eau 
mais n’ont pas été observés en interaction ou si ces individus sont tous simplement absent des 
cours d’eau échantillonnés au moment de la reproduction. Les données génétiques disponibles 
relatives aux cours d’eau étudiés tendent à favoriser la deuxième hypothèse : les populations sont 
majoritairement largement hybridées et les analyses génétiques montrent peu d’individus avec des 
génotypes entièrement MED ou ATL (Gil et al., annexe 24). La répartition du nombre d’items de 
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préférence montre une plus grande variabilité que la répartition du nombre de couple en fonction 
du score phénotypique (Figure 27b). En effet, même si l’on retrouve une concentration d’items 
pour des couples ayant un mâle avec un score intermédiaire on trouve des nombres assez 
importants d’items dispersés vers les valeurs extrêmes. 
 
III.2.3) Description des modèles 
Différents modèles ont été testés pour l’étude la préférence. Cette partie s’attache à décrire 
ces modèles et les hypothèses associées. Les équations présentées se limitent à l’inférence sur la 
probabilité p de quitter le nid pour la femelle, l’inférence sur la probabilité b de ne pas montrer 
d’activité reprenant la même structure. Les codes des modèles M4, M5 et M6 sont présentés 
respectivement en annexe 7, 8 et 9. 
0-0.09 0.1-1.9 0.2-0.29 0.3-0.39 0.4-0.49 0.5-0.59 0.6-0.69 0.7-0.79 0.8-0.89 0.9-1 Total
0-0.09 1 1 1 3
0.1-1.9 1 2 3
0.2-0.29 1 1 3 1 6
0.3-0.39 2 1 3 1 2 9
0.4-0.49 1 3 1 1 6
0.5-0.59 2 1 3 2 1 2 11
0.6-0.69 2 5 1 1 9
0.7-0.79 3 1 1 5
0.8-0.89 1 1 1 2 5
0.9-1 1 1 1 3
Total 3 3 5 3 2 24 6 8 4 2
0-0.09 0.1-1.9 0.2-0.29 0.3-0.39 0.4-0.49 0.5-0.59 0.6-0.69 0.7-0.79 0.8-0.89 0.9-1 Total
0-0.09 1 2 8 11
0.1-1.9 7 27 34
0.2-0.29 2 10 14 16 42
0.3-0.39 23 7 8 6 21 65
0.4-0.49 3 17 4 5 29
0.5-0.59 5 8 59 8 2 20 102
0.6-0.69 26 51 1 1 79
0.7-0.79 25 8 7 40
0.8-0.89 9 3 7 12 22 53
0.9-1 11 33 44
Total 24 18 38 21 5 220 28 66 41 38
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Figure 27: (a) occurrence des couples en fonction des score phénotypiques du mâle et de la femelle, (b) nombre 
d’items comportementaux échantillonnés en fonction du score phénotypique du mâle et de la femelle. 
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II.2.3.1) Modèle « Environnement » (M4) 
Ce modèle intègre l’effet  de deux variables, le SRO et le ratio de taille (RT), dont les 
influences sur la préférence de la femelle ont déjà été démontrées (Labonne et al., 2009). On 
s’attend donc à ce que la préférence de la femelle soit sensible au nombre de mâles qui gravitent 
autour de la frayère ainsi qu’au rapport entre la taille du mâle et la sienne. A titre d’exemple, 
Labonne et al. (2009) trouvent que les femelles préfèrent les mâles présentant un ratio de taille 
élevé. Ce modèle correspond à notre modèle nul et constitue la base sur laquelle sont construits 
les autres modèles. 
 
M4 : 𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑝) = 𝛼(𝑝),𝑗 + 𝛽(𝑝),𝑘 + 𝛾(𝑝) × 𝑅𝑇𝑖 + 𝛿(𝑝) × 𝑆𝑅𝑂𝑖 : 
 
i est l’identifiant des observations comportementales. 
j est l’identifiant des mâles. 
k est l’identifiant des femelles. 
𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires associés au mâle j et à la femelle k. 
𝛾, δ sont les hyper-paramètres à estimer. 
RT est le ratio de taille Mâle/Femelle. 
SRO est le sex-ratio opérationnel, soit le nombre de mâles autour de la frayère. 
III.2.3.2) Modèle «dissemblance» (M5) 
Ce modèle intègre la dissemblance (D) entre le mâle et la femelle en plus des variables de 
M4. Le calcul de D est détaillé dans le paragraphe I.1.2. D est compris entre 0 et 1 : 0 équivaut à 
une dissemblance nulle, donc des phénotypes identiques entre partenaires sexuels et 1 traduit une 
score de dissemblance maximale donc des phénotypes les plus différents possibles. Dans ce travail,  
une dissemblance de 1 équivaut à la différence entre les deux phénotypes extrêmes, soit les 
phénotypes ATL et MED typiques.  
M5 a pour objectif de distinguer si les femelles expriment une préférence pour les 
phénotypes semblables au leur, différents des leurs ou si le phénotype du mâle n’est pas pris en 
compte dans la préférence de la femelle. Un choix de mâle dissemblable pourrait traduire la 
recherche d’un bénéfice indirect. 
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M5 : 𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑝) = 𝛼(𝑝),𝑗 + 𝛽(𝑝),𝑘 + 𝛾(𝑝) × 𝑅𝑇𝑖 + 𝛿(𝑝) × 𝑆𝑅𝑂𝑖 + 𝜁(𝑝) × 𝐷𝑖 
 
i est l’identifiant des observations comportementales. 
j est l’identifiant des mâles. 
k est l’identifiant des femelles. 
𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires associés au mâle j et à la femelle k. 
, δ, ζ sont les hyper-paramètres à estimer. 
RT est le ratio de taille Mâle/Femelle. 
SRO est le sex-ratio opérationnel, soit le nombre de mâles autour de la frayère. 
D est la valeur absolue de la différence entre les scores mâle et femelle (voir I.2.2) 
III.2.3.3) Modèle « lignée dépendant » (M6) 
La truite commune peut présenter des adaptations en réponse à des contraintes 
environnementales (Meier et al., 2014 ; Jensen et al., 2008). Etant donné les conditions 
environnementales particulières qui pèsent sur les populations étudiées, notamment au niveau de 
la température, on peut imaginer que les individus locaux (MED) sont mieux adaptés à cet 
environnement que les individus migrants (ATL). De fait, il est envisageable que  les individus 
locaux mieux adaptés soient préférés comme partenaires sexuels (William, 1966) par les femelles 
locales, voir même par l’ensemble des femelles. Ce modèle M6 intègre, en plus de la base de M4, 
le phénotype de la femelle, le phénotype du mâle ainsi que l’interaction entre les deux. L’objectif 
de ce modèle est de distinguer si la préférence des femelles est lignée-dépendante. Par exemple, 
ce modèle nous permettrait de mettre évidence une préférence unilatérale des femelles pour un 
phénotype. Si les femelles MED et ATL exprimaient une préférence pour les mâles d’une seule 
lignée, le modèle M5 ne serait pas en mesure de la détecter. 
 
M6 : 𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑝) = 𝛼(𝑠),𝑗 + 𝛽(𝑠),𝑘 + 𝛾(𝑠) × 𝑅𝑇𝑖 + 𝛿(𝑠) × 𝑆𝑅𝑂𝑖 + 𝜂(𝑠) × 𝑃𝑗 + 𝜃(𝑠) × 𝑃𝑘 + 𝜆(𝑠) × 𝑃𝑗 × 𝑃𝑘 
 
i est l’identifiant des observations comportementales. 
j est l’identifiant des mâles. 
k est l’identifiant des femelles. 
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𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires associés au mâle j et à la femelle k. 
, δ, η, θ, λ sont les hyper-paramètres à estimer. 
RT est le ratio de taille Mâle/Femelle 
SRO est le sex-ratio opérationnel, soit le nombre de mâles autour de la frayère. 
Pj est le score phénotypique du mâle (voir I.2.2). 
Pk est le score phénotypique de la femelle. 
III.2.4) Estimation des paramètres 
Des priors non informatifs ont été utilisés pour tous les paramètres à estimer. Etant donné 
notre non connaissance a priori de l’aspect des courbes de préférence, tous les priors des hyper-
paramètres pour les facteurs fixes ont été représentés par une loi normale (0, 0.001). L’estimation 
a posteriori a été effectuée avec le logiciel OpenBug (3.2.2) à l’aide d’algorithmes de Monte Carlo 
par chaînes de Markov (MCMC). Après avoir constaté la convergence en utilisant le diagnostic de 
Gelman-Rubin (Gelman et Rubin, 1992) sur 5000 itérations (thining=300), nous avons lancé 
6 000 000 d’itérations ne retenant qu’une itération sur 300 afin d’éviter les phénomènes 
d’autocorrélation. Il en a résulté un total de 20 000 itérations dont a été tirée l’estimation des 
paramètres et qui a permis le processus de sélection de modèles. Les distributions des posteriors 
du modèle M5 sont présentées dans l’annexe 10. 
III.2.5) Sélection de modèle  
 Un processus de sélection de modèle a été effectué sur la base du DIC (Deviance 
Information Criterion) (Spiegelhalter et al., 2002). Le DIC correspond à une mesure de déviance 
du modèle pénalisée par le nombre de paramètres. 
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III.2.6) Résultats 
III.2.6.1) Sélection de modèle 
 
 
 
 
 
 
 
 
Le processus de sélection présenté ci-dessus a permis de retenir le modèle M5 qui intègre 
les effets du SRO, du ratio de taille et de la dissemblance entre le mâle et la femelle (Tableau 10). 
Les prédictions présentées ci-dessous sont donc toutes issues du modèle M5. Pour chacune d’entre 
elles, la préférence de la femelle correspond à la probabilité qu’a la femelle d’accomplir 
l’intégralité des comportements présentés dans le modèle comportemental (II.3.1). La préférence 
de la femelle correspond donc au produit des probabilités (1-p) de rester sur le nid et (1-b) d’être 
active.  
III.2.6.2) Effet du score de dissemblance  
 Un patron général très net se dégage de ces prédictions avec une préférence positivement 
reliée au score de dissemblance : plus le mâle présente un phénotype différent de celui de la 
femelle, plus il va être préféré par cette même femelle (Figure 28). Autrement dit, plus le mâle 
sera différent de la femelle plus cette dernière acceptera de rester sur le nid et d’être active, donc 
de creuser.  Cependant, pour l’ensemble des prédictions on observe un intervalle de confiance qui 
augmente avec le score de dissemblance ce qui reflète bien le manque de rencontre entre individus 
aux phénotypes très éloignés comme le montrent les matrices de rencontre (figure 27). 
 Les écarts  de préférence estimés en fonction de la dissemblance sont plus marqués pour 
un ratio de taille de 1, soit pour un mâle de la même taille que la femelle. Par exemple la prédiction 
donnée pour un ratio de taille de 1 et un SRO de 4 donne une probabilité de préférence d’environ 
Model DIC 
M4 : modèle nul 882.9 
M5 : dissemblance 874.9 
M6 : lignée-dépendant 880.4 
Tableau 10: Valeur des DIC pour les trois modèles (M4, M5 et M6)  d'inférence sur la préférence de la 
femelle. 
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0.3 pour une dissemblance de 0 et d’environ 0.7 pour une dissemblance de 1. Autrement dit, si la 
femelle est en présence de deux mâles de même taille qu’elle,  elle creusera plus de deux fois plus 
souvent en présence du mâle qui présente le phénotype opposé au sien. Comme une dissemblance 
de 1 ne peut se trouver qu’entre individus typiques des deux lignées, les prédictions estiment qu’en 
présence de mâles de même taille qu’elle, une femelle MED creusera plus de deux fois plus en 
présence d’une mâle ATL qu’en présence d’un mâle de sa propre lignée, et vice versa concernant 
une femelle ATL. Excepté dans deux prédictions (RT=1 × SRO=2 et RT=1 × SRO=4) on observe 
des valeurs de préférence égale ou supérieure à 0.5. Autrement dit, dans 7 prédictions sur 9 on 
estime qu’en moyenne la femelle aura au moins 50% de chances de rester sur le nid et de creuser, 
peu importe le mâle présent. Ces valeurs élevées sont sans doute liées au fait que notre modèle de 
préférence ne prend en compte que deux comportement pour traduire la préférence de la femelle 
(§ III.2.1). Globalement, les écarts de préférence en fonction de la dissemblance avec le mâle sont 
plus ténus pour un RT important. Ainsi, les écarts de préférence estimés pour une dissemblance 
minimale et une dissemblance maximale sont bien plus réduits pour un ratio de taille de 1.4 que 
pour un ratio de taille de 1, ce qui peut traduire l’importance de la longueur totale dans la 
préférence de la femelle.Une autre observation récurrente sur toutes les prédictions concerne les 
intervalles de confiance. En effet, l’incertitude augmente à partir d’un score de dissemblance de 
0.6, et si l’on observe les bornes inférieures des intervalles de confiance on remarque une 
stagnation et non plus une augmentation de la préférence des femelles en fonction du score de 
dissemblance à partir d’une dissemblance de 0.6. Cela pourrait indiquer une préférence marquée 
pour une dissemblance intermédiaire et non pour une dissemblance maximale. Cela indiquerait 
aussi des écarts de préférence nettement moins marqués en fonction du score de dissemblance.  
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Figure 28: Prédiction du modèle de préférence de la femelle M5 pour trois valeurs de Sexe Ratio Opérationnel 
(SRO) (2, 4 et 8) et pour trois ratio de taille mâle/femelle (1, 1.2 et 1.4) en fonction du score de dissemblance (D). 
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III.2.6.3) Effet du Sexe Ratio Opérationnel  
 
Figure 29: Prédictions du modèle de préférence de la femelle  M4 pour trois valeurs du score de dissemblance (D) (0, 
0.5 et 1) et pour un ratio de taille mâle/femelle fixé à 1.3. 
Conformément aux résultats précédents (Figure 28), on remarque des probabilités de préférence 
plus importantes pour des valeurs de dissemblances plus grandes (Figure 29), avec toutefois des 
intervalles de confiance eux aussi plus importants. L’ensemble des trois prédictions montrent que 
la préférence augmente avec le SRO. Autrement dit, plus elle est entourée de mâles, plus la femelle 
a de chances d’accomplir les deux comportements du modèles comportemental (§ III.2.1), c’est-
à-dire de rester sur le nid et de creuser.  
III.2.6.3) Effet du ratio de taille 
 La préférence de la femelle est positivement reliée au ratio de taille mâle/femelle (Figure 30). 
Autrement dit, pour un score de dissemblance donné, plus le mâle sera grand plus la femelle aura 
de probabilité de rester sur le nid et de creuser. 
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III.2.7) Discussion 
Tout d’abord, la préférence hétérogame des femelles qui est discutée ci-dessous parait être 
un résultat d’autant plus significatif que les individus semblent se rencontrer de manière aléatoire 
(III.2.2) et que les mâles ne présentent pas de différence d’agressivité lié à leur phénotype.  
III.2.7.1) Effet du score de dissemblance 
La préférence des femelles favorise les mâles avec un phénotype totalement ou 
partiellement différent des leurs. Le manque de rencontres entre phénotypes extrêmes rend les 
estimations plus incertaines aux extrémités du domaine de variation de la dissemblance. Toujours 
est-il que les femelles, indépendamment de leur origine, tendent à défavoriser les mâles de leur 
propre origine allant ainsi à l’encontre de la théorie selon laquelle les individus locaux seraient 
préférés comme partenaires sexuels (William, 1966). En revanche, ce résultat rejoint ceux de 
récentes études qui pointent le manque de corrélation entre phénotypes local et préférence des 
femelles (Räsänen et al. 2014; Servedio et Bürger 2014). Ce résultat parait d’autant plus 
significatif que les matrices de rencontre (figure 27)  concordent avec les données d’introgression 
locales (§ II.3.5). Au sein de la problématique MED versus ATL, cette préférence hétérogame ou 
partiellement hétérogame pourrait avoir comme conséquence une accélération du mélange des 
deux lignées et à la disparition des phénotypes ATL et MED typiques. Cette possibilité correspond 
tout à fait aux patrons observés en Haute-Savoie avec des populations hybridées desquelles sont 
absents les phénotypes typiques ATL et dans une moindre mesure les phénotypes typiques MED 
(Gil et al., soumis, Annexe 24). 
III.2.7.2) Effet du ratio de taille  
Une préférence des femelles positivement corrélée au ratio de taille mâle/ femelle concorde 
avec les résultats antérieurs de Labonne et al. (2009). Il est intéressant de constater que ces 
observations sont valables aussi bien pour les populations ATL sauvages des Pyrénées étudiées 
par Labonne et al. (2009) que pour les populations hybridées de Haute-Savoie. Même si la 
longueur totale du mâle est bien connue chez les salmonidés pour être sous sélection de la femelle, 
ces concordances entre populations éloignées permettent d’étendre un peu plus ces observations 
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au complexe Salmo trutta. Cependant, nous n’oublions pas que pour certaines UO la détermination 
de la taille a été délicate et peut comporter quelques approximations (§ II.2.3.7). 
III.2.7.3) Effet du SRO 
Dans la population étudiée la probabilité que la femelle reste sur le nid est soit active 
augmente avec le SRO. Un SRO important entraine donc une plus grande probabilité que la 
femelle reste sur le nid est creuse. Dans les données utilisées pour l’étude de l’agressivité des mâles 
nous trouvons que le nombre de chasses par minutes augmente avec le SRO, autrement dit que 
plus le SRO est grand plus la compétition entre mâle est intense. Cette intensification de la 
compétition entre les mâles pourrait être prise en compte par la préférence de la femelle. En effet, 
en multipliant les comportements agonistiques les mâles pourraient renseigner cette dernière sur 
leur qualité. On pourrait aussi imaginer que si la femelle est capable par son comportement 
d’intensifier la compétition entre mâles, elle pourrait s’en servir pour mieux exclure les mâles les 
plus faibles (Wong et Candolin, 2005) ou simplement pour mieux évaluer la qualité des mâles qui 
l’entourent. 
III.2.7.4) Pourquoi un choix hétérogame ? 
Un choix hétérogame pourrait engendrer un bénéfice indirect pour la femelle, une plus 
grande diversité génétique des descendants pouvant entrainer, par exemple, de meilleures survies.  
Dans la mesure où les femelles tendraient à préférer des mâles présentant une dissemblance 
intermédiaire, il serait tentant de rapprocher ces résultats de ceux corrélant le système reproducteur 
et le Complexe Majeur d’Histocompatibilité (CMH). En effet, Garner et al. (2009) mette en avant 
chez le saumon chinook (Oncorhynchus tshawytscha, W.) un choix d’appariement de la femelle 
basé sur le CMH avec une possible aversion pour les CMH similaires. Forsberg et al. (2007) 
constate une fréquence plus importante des appariements impliquant deux CMH présentant une 
dissemblance intermédiaire. Néanmoins, il est impossible de conclure sur ce point étant donné 
l’absence d’indice reliant le MHC et des traits phénotypiques tels que ceux utilisés dans cette étude 
ou encore les possibles différences de structures génétiques du CMH entre les lignées ATL et 
MED. 
86 
 
 L’hypothèse d’un signal malhonnête pourrait être envisagée pour expliquer cette 
préférence des femelles pour des mâles dissemblant. La sélection sexuelle peut mettre en jeu une 
grande diversité de traits dans le choix du partenaire sexuel (Andersson, 1994) dont certains vont 
traduire plus ou moins directement la qualité de ce dernier (Kirkpatrick et Ryan, 1991 ; Maynard 
Smith ; 1991 ; Rowe et Houle, 1996 ; Skarstein et Folstad, 1996 ; Svensson et Wong, 2011). Les 
deux lignées ayant divergé génétiquement et phénotypiquement, on pourrait imaginer que les traits 
phénotypiques des deux lignées ne traduisent pas la même information. Afin d’illustrer ce propos, 
prenons un exemple hypothétique : il a été démontré chez la lignée ATL que le taux de couleur 
mélanique sur le corps du mâle est positivement corrélé à la survie de ces descendants (Wedekind 
et al., 2008). De fait, on pourrait supposer que les femelles ATL ont une préférence accrue pour 
les mâles les plus sombres (ce qui n’a pas été démontré jusqu’ici). Les mâles MED, avec leurs 
quatre bandes latérales, présentent un taux de couleur mélanique élevé et l’on pourrait alors 
imaginer que les femelles ATL préfèrent d’avantage ces derniers que les mâles de leur propre 
lignée. Cependant, si dans la lignée MED le taux de couleur mélanique n’est pas relié à un 
quelconque bénéfice, les femelles ATL exprimeraient une préférence pour un trait qui ne leur 
apporte aucun bénéfice direct ou indirect, voir même qui diminuerait leur succès reproducteur. 
Dans ce cas, la préférence des femelles ATL serait guidée par un signal malhonnête.  
 Nous pourrions également imaginer qu’un biais sensoriel soit à l’origine d’un choix 
hétérogame. Rodd et al (2002) ont mis en évidence un choix des femelles guidé par une préférence 
innée pour la couleur orange. Dans le cas de la problématique MED versus ATL on pourrait poser 
l’hypothèse que les femelles d’une lignée soient attirées par les mâles de l’autre lignée à cause 
d’un biais sensoriel due par exemple à une perception accrue d’une couleur ou d’un caractère 
d’ornementation surexprimé chez les mâles de l’autre lignée. 
La préférence que nous avons mise en évidence est une préférence globale qui ne dépend 
donc pas de la lignée de la femelle. Aussi, différentes causes pourraient être à l’origine de la 
préférence hétérogame des femelles MED d’une part et de la préférence hétérogame des femelles 
ATL d’autre part. 
III.2.7.6) Biais et limites  
Afin d’appréhender  et de discuter avec le plus de justesse possible les résultats des prédictions 
du modèle M5 il est important d’être conscient des différents biais et limites possibles. 
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a) Echantillonnage 
 Zone restreinte 
L’échantillonnage réalisé lors des deux campagnes de terrains s’est déroulé 
majoritairement sur trois cours d’eau géographiquement proches. De fait, si l’on peut avancer que 
les analyses reflètent les comportements de cette zone, il faut être prudent quant à la généralisation 
de ces résultats à l’aire de répartition de l’espèce. On peut cependant souligner que les effets du 
SRO et du ratio de taille que nous mettons en évidence sont compatibles avec ceux trouvés dans 
une étude antérieure sur une zone différente, concernant seulement la lignée ATL (Labonne et al. 
2009). 
 Conditions micro-géographiques 
Les zones de fraies ou les vidéos ont été enregistrés présentent de manière évidente des 
conditions relativement proche permettant la pose de caméras (profondeur, courant). La question 
se pose alors de savoir si des milieux différents pourraient donner lieu à des 
comportements/observations différents. 
 Analyse vidéo 
L’analyse vidéo qui comprend la saisie comportementale et le relevé phénotypique 
présente certainement quelques biais. En effet, les comportements ont beau être définis de manière 
précise dans la littérature, les comportements observés sont parfois  plus difficiles à classer. Par 
exemple, il est arrivé de voir un déplacement rapide d’un individu en direction d’un autre (donc 
d’une chasse) qui se conclue par une menace latérale. Dans ce cas, on peut se demander si l’on 
relève ce qui semble être la première intention (la chasse) ou si l’on prend en compte le 
comportement qui clôt l’interaction (la menace latérale). Ce choix lié à l’observateur est également 
présent dans le relevé du phénotype. Etant donné que nous utilisons des critères visuels et que nous 
n’avons pas la possibilité d’avoir un accès au phénotype aussi que dans l’étude de Lascaux (1996) 
il est très important de conserver le même observateur afin de limiter les différences de choix ou 
d’interprétation. Par exemple, Lascaux (1996) calcule le ratio entre le diamètre d’un point et la 
largeur de l’ocelle. Ce type de mesure est tout à fait impossible à réaliser avec les vidéos 
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enregistrées in situ. Le relevé comportemental comme le relevé phénotypique comportent 
forcément des biais, mais conserver le même utilisateur permet de garantir une certaine 
homogénéité. 
b) Le modèle comportemental 
Notre modèle comportemental ne prend en compte que trois comportements contre  quatre 
pour le modèle dont il est inspiré (Labonne et al., 2009). Le fait de supprimer un comportement, 
même si ce dernier était quasiment absent du jeu de donné, entraine logiquement des résultats 
donnant des femelles ayant plus de probabilité de choisir un mâle puisque la succession de 
comportements est plus courte. 
 Fenêtre de temps  
La fenêtre de temps est la période pendant laquelle un comportement exprimé est considéré 
comme une réaction (§ II.2.3.7). Déterminer une durée de fenêtre de temps peu clairement porter 
à discussion car aucun critère objectif ne permet d’appuyer ce choix. Ainsi, une durée de vingt 
secondes a été validés après plusieurs essais : une durée de 10 secondes réduisait considérablement 
les données obtenues accroissant le risque de perdre de l’information et une durée supérieure (30 
secondes et plus) augmentait sensiblement le nombre d’items lors des UO au sein desquelles 
l’activité était plus faible. En effet, dans le modèle nous considérons que la femelle réagit au 
dernier mâle entrant. Dans les UO ou les mâles vont et viennent dans la zone d’interaction, une 
durée trop longue n’amène pas (ou peu) de biais car la fenêtre de temps n’arrive jamais à son 
terme. En revanche, dans les UO ou peu de mâles vont et viennent dans la zone d’interactions, le 
mâle présent se voyait attribuer très souvent un item de préférence de la femelle. 
 Règle de décision 
Dans notre modèle la femelle réagit au mâle arrivé en dernier sur le nid. Ce choix, qui est 
aussi une contrainte, peut entrainer certains biais en attribuant la préférence de la femelle au 
mauvais mâle. De plus, cette règle pourrait rendre les résultats des UO à fort SRO et/ou à forte 
activité agonistique moins fiable. En effet, si le mâle à proximité de la femelle change toutes les 5 
secondes, la réponse de la femelle sera toujours comptabilisée comme étant en réaction au dernier 
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mâle, alors qu’elle pourrait très bien être la conséquence de la présence d’un des mâles précédent. 
Ce cas de figure a été principalement présent sur la Serve. Ce ruisseau étroit a donné quelques UO 
avec une femelle entourée de 3 à 5 mâles qui soit restaient aux côtés de femelle, soit multipliaient 
les entrées et sorties dans la zone d’interaction. On peut craindre que pour ces 3 UO notre 
estimation de la préférence soit moins précise. 
 
 
 
 
  
90 
 
 
  
91 
 
 
 
 
 
Chapitre IV 
Isolement post-zygotique 
 
        Photo : E. Lasne et J.Gil  
92 
 
Ce chapitre a pour objectif de tester une possible barrière reproductive post-zygotique entre 
les lignées MED et ATL. Il s’agit d’évaluer l’influence de la température sur la survie embryo-
larvaire en fonction de l’origine des parents. Pour ce faire, des croisements entre géniteurs des 
différentes lignées ont été effectués en pisciculture et les résultats de ces fécondations ont été 
placés dans trois cours d’eau différents aux profils thermiques contrastés : un cours d’eau 
représentant une modalité thermique « basse », un cours d’eau représentant une modalité 
thermique « intermédiaire », un cours d’eau représentant une modalité thermique « haute ». 
IV.1) Température et développement embryo larvaire chez les 
salmonidés et en particulier chez S.trutta 
. 
Durant tout de développement embryo-larvaire des processus de prolifération et de 
différenciation cellulaire interviennent. Ces processus seront plus ou moins actifs en fonction du 
stade de développement (Gould, 1977 ; Hall, 1992). Chez les organismes ectothermes, ces 
différents stades de développement vont engendrer des différences de tolérance à la température 
et des différences de préférendums thermiques. Cela se vérifie chez les poissons d’eau douce des 
zones tempérées qui montrent généralement une vulnérabilité accrue à la température durant les 
premiers stades de développement (Hokanson et al., 1973 ; Hokanson et Klemer, 1974 ; Hassler, 
1982 ; Cloud et al., 1988 ; Rana, 1990 ; Beacham et Murray, 1990 ; Buddington, 1993), devenant 
moins sensibles aux températures extrêmes au fur et à mesure de leur développement. Chez les 
salmonidés, cela va par exemple se traduire par une sensibilité accrue aux températures extrêmes 
et aux chocs thermiques avant le stade oeillé (Tang et al., 1987 ; Murray et Beacham, 1986 ; 
Beacham et Murray, 1990 ; Marten, 1992). La phase de développement larvaire est donc une phase 
sensible durant laquelle des différentiels de tolérances thermiques peuvent avoir des impacts 
notables. Chez les organismes ectothermes, on sait par exemple que la température est responsable 
de beaucoup des différences phénotypiques chez les adultes (Deeming et Ferguson, 1991 ; Brana 
et Ji, 2000).  
 Plusieurs études se sont intéressées à l’effet de la température sur la survie durant le 
développement larvaire chez la truite commune. Ojanguren et Brana (2003) ont testé les effets de 
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la température sur le développement embryo-larvaire sur des œufs provenant d’une population du 
Nord de l’Espagne (Asturies). Leurs résultats indiquent une température optimale avant éclosion 
comprise entre 8 et 10°C et une température optimale post-éclosion de 6 à 12°C. Cette différence 
illustre bien le fait que la tolérance thermique s’élargit au fur et à mesure du développement 
embryo-larvaire (Elliot, 1981; Cossins et Bowler, 1987). D’autre part, on remarque dans les 
résultats d’Ojanguren et Brana (2003) que la relation entre la survie embryo-larvaire et la 
température n’est pas linéaire. Ainsi, pour la population étudiée, on note une chute de la survie 
entre les œufs incubés à 6°C et les œufs incubés à 4°C. En effet, on observe une survie supérieure 
à 90% pour les œufs incubés à 6°C et une survie inférieure à 20% pour les œufs incubés à 4°C. 
Concernant la problématique MED versus ATL on pourrait donc imaginer que la survie des 
descendants ATL décroît à partir d’un certain seuil de température. A titre d’exemple, Humpesch 
(1985) situe le seuil thermique critique pour le développement embryo-larvaire de la truite 
commune autour de 1.5°C. Cela signifie qu’en dessous de cette température la survie des œufs 
sera très affectée. Elliot (1981) reste lui plus vague en estimant qu’une température proche de 0°C 
est encore viable pour les embryons de truite commune. Concernant la problématique MED versus 
ATL, on pourrait alors supposer que si un déficit de survie devait affecter les descendants ATL, le 
gros de la mortalité se trouverait avant le stade oeillé et dans une moindre mesure entre le stade 
oeillé et l’éclosion, soit à peu près et respectivement entre 0 et 220 degrè.jours et 220 degrès.jours 
et 440 degrès.jours. D’autres études, menées sur d’autres populations, donnent des résultats 
légèrement différents. Ainsi, Jungwirth et Winkler  (1984) donnent une température optimale 
d’environ 6-7°C pour la phase pré-éclosion.  
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IV.2) Isolement post-zygotique au stade embryo-larvaire 
IV.2.1) Echantillonnage des géniteurs 
IV.2.1.1) Critères de choix du site de prélèvement des géniteurs 
L'Ovéran, affluent du Borne a été choisi comme site de prélèvement. Le prélèvement des géniteurs 
devait dans l’idéal : 
• se dérouler sur un seul et même cours d'eau afin de s'affranchir de l'effet de potentielles 
différences d’adaptations locales liées à la température comme Drinan et al. (2012) l’ont 
montré pour O. clarkii. 
• concerner des femelles de tailles assez homogènes afin de limiter des différences de survie 
liées à des différences d'investissements maternels (Bagenal, 1969 ; Jonsson et Jonsson, 
1999). 
• permettre sur la base du phénotype, d'obtenir un échantillonnage constitués d'individus aux 
phénotypes ATL et MED typiques, ainsi qu'un panel d’individus HYB. 
IV.2.1.2) Le site de prélèvement : l’Ovéran 
L’Ovéran est un affluent rive gauche du Borne dans lequel il se jette au niveau de la 
commune d’Entremont. Il s’agit d’un torrent alpin classique d’environ 4 km avec une pente assez 
importante et un habitat fragmenté semblable à celui du ruisseau de Chevenne, présentant comme 
ce dernier une succession de pools et de cascades. Sa partie avale est en connexion avec le Borne 
d’où remontent des géniteurs MED pour se reproduire. Le taux d’introgression du Borne au niveau 
du secteur de la confluence est d’environ 4% (données FDPPMA 74). La partie amont de l’Ovéran 
est occupée par une population ATL implantée par les repeuplements successifs. Enfin, on trouve 
essentiellement des individus aux phénotypes hybrides dans sa partie médiane. 
 Le Borne est une rivière alpine de fond de vallée typique assez semblable dans sa 
morphologie à la Dranse d’Abondance. D’une longueur de 32km, possédant un bassin versant de 
158km², le Borne s’écoule entre 2750m et 400m d’altitude avec une pente moyenne de 7.3% avant 
de se jeter dans l’Arve à Bonneville 
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IV.2.1.3) Pêches électriques 
Les géniteurs ont été prélevés en cinq pêches électriques étalées entre le 8 décembre 2013 
et le 15 janvier 2014. Durant une pêche, un premier tri était effectué sur la base du phénotype afin 
de ne conserver que les individus pouvant remplir les critères de choix. L’origine des individus 
(ATL, HYB, MED) a été déterminée visuellement en se servant des quatre traits utilisés dans le 
calcul du score phénotypique (§ II.2.2) et en ajoutant le macrostigma operculaire comme variable 
de contrôle. En effet, si la présence d’un macrostigma operculaire est facultative chez les individus 
ATL, elle est obligatoire chez les individus MED. Un deuxième tri était effectué après avoir laissé 
un temps de résilience aux poissons. Une fois la maturation des individus testée par une pression 
sur l'abdomen, les mâles spermiants et les femelles dont la ponte était imminente étaient conservés. 
Les précautions dans le choix de femelles matures avaient pour but de ne pas se retrouver avec une 
femelle dont la maturation aurait été bloquée par la stabulation en pisciculture. 
IV.2.1.4) Aspect temporel de l’échantillonnage 
Durant cette période de prélèvement un décalage dans la maturation des femelles a pu être 
observé (Figure 31). En effet, lors des deux premières pêches électriques, les femelles ATL étaient 
quasiment toutes matures. De plus, lors de notre première pêche des frayères étaient déjà présentes 
dans la partie amont.  Nous avons aussi pu constater que pendant les quatre jours qui séparaient 
les deux premiers prélèvements un nombre important de frayères avaient été creusées dans la partie 
amont (ATL), alors que rien dans les parties avale (MED) et intermédiaire (HYB) n’indiquait une 
activité de fraie soutenue. A partir du 18 janvier, nous ne repérions plus de nouvelles frayères dans 
la partie amont et les femelles ATL pêchées étaient toutes soit « spent » (ovocytes absents et cavité 
générale flasque)  soit partiellement « spent », ce qui laisserait penser que le pic de reproduction 
était alors passé. Du 8 au 18 décembre les femelles MED pêchées présentaient un degré de 
maturation nettement insuffisant pour être prélevées. Les premières femelles HYB et MED furent 
ainsi prélevées à partir du 18 décembre mais c’est à partir de janvier que l’on nota une 
augmentation claire du pourcentage de femelle HYB et MED suffisamment matures pour pondre. 
Le nombre de frayères dans les parties avale et intermédiaire augmenta de manière perceptible à 
partie de fin décembre. 
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Figure 31: Aspect temporel du prélèvement des femelles en fonction de leur origine. Les femelles prélevées étaient 
prêtes à pondre. En bleu : femelles ATL, en violet : femelles HYB ; en rouge : femelles MED. 
 
 
Il semble que les périodes de reproduction des femelles ATL et MED sur l’Ovéran soit en 
partie décalées. Un possible décalage dans la période fraie entre truite sauvage et domestique a 
déjà été observé (Shields et Stubbin, 2005). Cependant, il est difficile dans notre cas de conclure 
à un décalage lignée-dépendant de la période de reproduction. En effet, les femelles MED 
séjournent vraisemblablement durant la période de croissance dans le Borne qui offre des 
conditions environnementales différentes.  Certain facteur environnementaux pourraient intervenir 
dans une maturation plus ou moins précoce comme la température, les crues ou la nourriture 
disponible. D’autre part nous pourrions également émettre l’hypothèse d’une différence de durée 
de maturation due à la différence de taille comme il a été démontré chez l’omble de fontaine 
(McCormick et Naiman, 1984). Les observations menées sur d’autres secteurs avec des individus 
MED et ATL en sympatrie ne semblent pas aller en faveur de l’hypothèse d’un isolement temporel 
entre les deux lignées (Caudron, com. pers.) 
IV.2.1.5) Transport et stabulation 
Les poissons ont été transportés de leur lieu de capture (commune d'Entremont, 74) à la 
pisciculture de l'INRA de Thonon-les-Bains (74) dans des bacs oxygénés. Les individus ont été 
JanvierDécembre
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lentement amenés à la température de stabulation afin de minimiser le choc thermique. Enfin, les 
individus ont été répartis dans 6 bacs en fonction de leur sexe et leur origine. Durant toute la durée 
de leur séjour en pisciculture, les 54 individus n'ont pas été nourris et ont subi 2 traitements au 
peroxyde d'hydrogène afin de traiter des apparitions de saprolégniose. Après les fécondations deux 
individus n'ont pas pu être relâchés dans le milieu naturel à cause d'une prolifération de 
saprolégniose. 
IV.2.2) Traits parentaux 
IV.2.2.1) Taille des femelles 
 
Un des objectifs de l’échantillonnage était de prélever des femelles de tailles a peu près 
homogènes de manière à minimiser les possibles différences d’investissement maternel. Il n’a pas 
été possible d’effectuer un tel échantillonnage (Figure 32). En effet, les femelles ATL cloisonnées 
à l’amont de l’Ovéran présentaient toutes des tailles inférieures aux femelles HYB et MED. La 
plus grande femelle ATL pêchée mesurait environ 25 cm mais n’a pas été conservée à cause de 
son degré de maturation insuffisant. Aussi, la plus grande femelle ATL aperçue sur l’Overan avait 
Figure 32: Taille des femelles utilisées dans les 
croisements en fonction du score phénotypique. 
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approximativement la même taille que les plus petites femelles HYB et MED de notre échantillon. 
Etant donné leur taille et leur morphologie les femelles MED et une partie des femelles HYB 
semblaient venir en partie du Borne. On sait que la taille est un facteur comptant dans 
l’investissement maternel chez les salmonidés, au même titre que le régime alimentaire (Kamler, 
1992). La question peut alors se poser de savoir si les individus en provenance de la Dranse 
pourraient avoir une alimentation différente de ceux résidants dans l’Ovéran, d’autant que des 
relations entre tailles individuelles et alimentation ont déjà été démontrées chez les salmonidés 
(Allan, 1981; Bisson, 1978). 
IV.2.2.2) Taille des œufs 
 La taille des œufs varie en fonction de l’origine des femelles (Figure 33). Les œufs 
provenant des 3 femelles ATL ont une taille qui varie entre 3.5 et 4.25 mm. Les œufs provenant 
de femelles HYB ont des tailles qui varient entre 3.75 et 5.25 mmm. Enfin les œufs des femelles 
MED ont des tailles qui varient entre 3.75 et 5.25 mm. Ces résultats font échos à ceux de Jonsson 
et Jonsson (1999) qui trouvent une corrélation positive entre la taille des femelles et la taille des 
œufs. D’autre part, on pourrait imaginer que la petite taille des œufs des femelles ATL traduise 
une stratégie visant à maximiser la fécondité.  
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Figure 33: Taille des œufs (mm) en fonction du score 
phénotypique des femelles. 
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IV.2.3) Composition des familles 
IV.2.3.1) Plan de croisement 
Trois femelles de chaque origine ont été sélectionnées. Pour chaque femelle  la ponte a été 
divisée en 12 lots (Figure 34): 3 pour chacune des 3 modalités de température (a, b, c)  et 3 pour 
servir de lot témoin en pisciculture (d). Chacun des 3 lots d'une modalité de température a été 
fécondés avec la laitance d'un mâle des trois origines possibles (ATL, HYB, MED). 
 
Figure 34: Plan de croisement pour une femelle en vue de l'étude d'un isolement post-zygotique lié à la température 
entre les lignées MED et ATL de truite commune. 
IV.2.3.2) Anesthésie, prélèvement et mesures 
Avant de procéder aux fécondations les individus étaient anesthésiés à l’aide d’essence de 
clou de girofle (eugénol) (Figure 35a). La laitance d’un mâle de chaque origine (ATL, HYB, MED) 
était prélevée (Figure 35b). Si le volume de laitance nécessaire à la fécondation des 12 lots n’était 
pas atteint pour un mâle, la laitance d’un autre mâle de même origine  était prélevée en 
complément. Les deux laitances n’étaient jamais mélangées. Ensuite, les ovocytes étaient prélevés 
(Figure 35c) et séparés en 12 lots (voir § précédent). Avant de procéder aux fécondations, un bout 
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de nageoire pelvienne était prélevé comme échantillon génétique et une photo de quelques œufs 
sur une règle graduée a permis d’évaluer la taille de chaque œuf.  
IV.2.3.3) Fécondations 
Un volume de laitance variable de 0.4 à 0.8 ml a été déversé dans chaque lot d’ovocytes 
avant, puis un volume d’environ 5 ml d’eau.  Les volumes variables de laitance s’expliquent par 
le fait que plus la période de reproduction avançait moins les mâles étaient spermiants, il a donc 
fallu adapter le volume de laitance en fonction des mâles matures du moment. Cependant, les 
volumes utilisés étaient largement suffisant pour les fécondations. En effet, les lots les plus 
importants contenaient 44 ovocytes pour 0.4 à 0.8 ml de laitance, alors que ces volumes permettent 
Figure 35: Différentes étapes des manipulations en pisciculture en vue de l'étude de la survie des descendants 
chez la truite commune. (a) anesthésie à l’eugénol, (b) prélèvement de la laitance et (c) prélèvement des 
ovocytes. Photo : E. Lasne 
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de féconder plusieurs milliers d’œufs. Après 10 minutes passées à l’obscurité, les œufs étaient 
rincés à l’eau claire et placés dans un incubateur. L’ensemble des incubateurs ont été regroupés 
dans une auge durant toute le durée du développement embryo-larvaire. 
IV.2.3.4) Analyses génétique 
 Les échantillons prélevés sur les géniteurs ont été analysés pour 6 marqueurs diagnostics : 
six marqueurs SNP (str 541, str591, OMM1144, OMM1105, OMM1154, OMM117). Chacun des 
allèles peut être rattachés sans ambiguïté à la lignée MED ou la lignée ATL. Le score génotypique 
a été calculé en fonction du nombre d’allèle de chaque lignée pour l’ensemble des locus. Un 
individu présentant 12 allèles MED obtient un score génotypique de 1 et un individu présentant 12 
allèles ATL obtient un score génotypique de 0. Lors des prélèvements les individus avaient été 
répartis en trois groupes (ATL, HYB, MED) sur la base du phénotype. Cette répartition a été 
conservée pour effectuer les croisements. Les résultats des analyses génétiques ont été obtenus 
postérieurement à la manipulation et permettent une comparaison des scores phénotypiques des 
individus (voir § II.2.2) et des scores génotypiques: c’est sur ces derniers que se basent les 
diagnostics d’introgression à la base des stratégies de gestion. Dans les deux histogrammes 
présentés un score de 0 correspond à un individu ATL et un score de 1 à un individu MED.  
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Figure 36: histogramme de scores phénotypique (a) et génotypique (b) des géniteurs prélevés  dans 
l'Ovéran et utilisés lors des fécondations (74). 0 = ATL, 1=MED 
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 Lors des pêches de prélèvements il a été difficile de sélectionner des géniteurs MED car 
aucun phénotype typique n’avait été trouvé. Autrement dit, aucun individu ne présentait la totalité 
des traits MED. Logiquement, la distribution des scores phénotypiques ne montre aucun individu 
avec un score phénotypique supérieur 0.71 (Figure 36a). Par ailleurs, on remarque que les 
individus considérés comme HYB et MED durant les prélèvements forment un seul groupe dont 
les scores phénotypiques sont compris entre 0.2 et 0.8 (Figure 36a). Les scores génotypiques de 
ces mêmes individus donnent une distribution plus contrastée (Figure 36b) avec une forte 
augmentation des effectifs des classes de score > 0.8, c’est-à-dire des individus les plus MED. En 
revanche, la classe de score de 0 à 0.1 ne change pas d’effectif entre les deux distributions et ce 
sont d’ailleurs les mêmes individus que l’on retrouve. Cette observation est sans doute due au fait 
que la population ATL de l’Ovéran située en amont semble isolée du reste du cours d’eau. Cette 
supposition est appuyée par la présence quasi exclusive de phénotypes ATL domestiques dans 
cette zone. Cet isolement pourrait être dû à un linéaire fragmenté et une chute a priori difficilement 
franchissable en aval de la population ATL. Les critères phénotypiques discriminants entre les 
lignées MED et ATL ainsi que les marqueurs diagnostiques entre ces deux mêmes lignées ont été 
établis à partir d’individus ATL d’origine domestique. Il parait donc assez logique que des 
individus issus d’une population ATL isolée et  issue de repeuplement soit plus facilement 
identifiable que d’autres individus plus ou moins hybridés. 
 
IV.2.4) Suivi de la mortalité  
V.2.4.1) Lots témoins 
Les lots témoins ont été placés dans des incubateurs eux-mêmes disposés dans une auge en 
circuit ouvert (Figure 37). Les taux de fécondations ont été relevés en décomptant les œufs non-
embryonnés la semaine suivant la fécondation et un suivi de la mortalité a été effectué. 
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IV.2.4.2) Placement des incubateurs en milieu naturel 
Les œufs destinés à être déposés dans les différents cours d’eau ont été placés dans des 
incubateurs (Figure 38). Chaque incubateur était garni de la granulométrie propre à chaque cours 
d’eau. Les œufs étaient ensuite injectés au centre de l’incubateur à l’aide d’une poire. Les 
fécondations étaient réalisées dans la matinée et les incubateurs déposés dans les cours d’eau 
l’après-midi même. Une fois arrivé sur le terrain, les œufs étaient lentement amenés à la 
température des différents cours d’eau afin d’éviter les risques de mortalité due à un choc 
thermique. Les profondeurs d’enfouissement ont varié en fonction du cours d’eau et de la couche 
de substrat disponible. Ces profondeurs étaient d’environ 5-10 cm sur la Serve et le ruisseau de 
Chevenne et d’environ  10-15 cm sur la Dranse. Cette gamme de variation correspond à ce que 
l’on rencontre en milieu naturel chez S. trutta (Gauthey, 2015). Des bâtons de bois de pin ont été 
placés auprès de chaque incubateur pour avoir un aperçu d’un possible épisode d’anoxie durant le 
développement embryo-larvaire. D’autre part, des sondes thermiques ont été placées sous-gravier 
durant la période d’incubation . Les résultats sont disponibles dans le § II.1.5. Il est a noter qu’une 
des sondes posées sur la Dranse n’a pas pu être récupérée.  
Figure 37:Installation en 
milieu contrôlé pour l’étude 
d’un isolement post-
zygotique entre les lignées 
Med et ATL de truite 
commune : placement des 
incubateurs contenant les 
lots témoins dans une auge 
de pisciculture (INRA 
CARRTEL, Thonon-les-
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Figure 38: Détail d'un incubateur utilisé pour le suivi de la mortalité in natura. Photo : J. Gil. 
IV.2.4.3) Récupération des incubateurs 
 La récupération des incubateurs s’est déroulée de début février à fin mars en raison de 
l’étalement des dates de d’enfouissement des incubateurs et des différentes durées de 
développement pressenties selon les régimes thermiques des rivières. La morphologie des rivières 
et leur régime hydrologique ont influencé les taux de récupération des incubateurs. Le débit faible 
et stable de la Serve a permis un taux de récupération de 88.9%. En revanche,  les taux de 
récupération observés sur le ruisseau de Chevenne et la Dranse d’Abondance sont plus faibles avec 
des taux respectifs de 70 et 81.5%. Les principales causes de perte d’incubateurs sont 
vraisemblablement l’arasement et le déplacement de sédiments. En effet, certains incubateurs 
enfouis à une quinzaine de centimètres de profondeur dans la Dranse ont été récupérés à plus de 
30 cm de profondeur. Au final, sur les 81 incubateurs déposés in natura 65 ont été récupérés soit 
un taux de récupération moyen de 80.2%. Au sein de ces 65 incubateurs tous les croisements ne 
sont pas représentés de manière égale.  
 
IV.2.4.4) Teneur en oxygène 
Les bâtons de bois de pins placés auprès de chaque incubateur n’ont pas montré de signes 
d’une possible anoxie. 
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IV.2.4.5) Contenu des incubateurs 
Nous avons relevé pour chaque incubateur le nombre d’œufs vivants, les œufs blancs étant 
considérés comme morts. Comme certains incubateurs étaient contaminés par la saprolégniose 
(Genre Saprolenia), nous avons relevé l’absence ou la présence de saprolègniose pour chacun 
d’entre eux. Les œufs infectés ont tous été comptabilisé comme morts. 
IV.2.4.4) Calcul des taux de fécondation et de survie 
a) Taux de fécondation 
Pour les lots placés en pisciculture, le taux de fécondité a été calculé de la manière suivante 
𝑇𝑎𝑢𝑥 𝑑𝑒 𝑓é𝑐𝑜𝑛𝑑𝑎𝑡𝑖𝑜𝑛 = 𝑛𝑏 𝑜𝑒𝑢𝑓𝑠 𝑖𝑛𝑖𝑡𝑖𝑎𝑙 − ((𝑛𝑏 𝑜𝑒𝑢𝑓𝑠 𝑛𝑜𝑛 𝑓é𝑐𝑜𝑛𝑑é𝑠/𝑛𝑏 𝑜𝑒𝑢𝑓𝑠 𝑖𝑛𝑖𝑡𝑖𝑎𝑙)/100) 
 
b) Taux de survie 
Concernant les lots placés en pisciculture et les lots placés in natura le taux de survie a été 
calculé ainsi : 
 𝑇𝑎𝑢𝑥 𝑑𝑒 𝑠𝑢𝑟𝑣𝑖𝑒 = (𝑛𝑏 𝑜𝑒𝑢𝑓𝑠 𝑖𝑛𝑖𝑡𝑖𝑎𝑙 − 𝑛𝑏 𝑜𝑒𝑢𝑓𝑠 𝑚𝑜𝑟𝑡𝑠)/100) 
L’estimation du taux de survie in natura s’est effectuée sur la base des incubateurs 
récupérés. Les incubateurs perdus durant la manipulation n’ont pas été pris en compte. Le calcul 
du taux de survie s’est effectué en prenant en compte les œufs non fécondés afin d’appliquer la 
même formule de calcul aux incubateurs in situ et aux incubateur témoins. 
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IV.2.5) Données brutes 
IV.2.5.1) Lots témoins 
a) Taux de fécondation 
 
                             Figure 39: Taux de fécondation des lots témoins en fonction de l'origine des femelles. 
Les taux de fécondations en fonction de l’origine des femelles (Figure 39) observés en 
milieu contrôlé varient entre 85% et 100%. On ne note pas de différence majeure entre les taux de 
fécondations, ce qui nous permet de conclure qu’il n’y a pas d’incompatibilité flagrante entre les 
géniteurs des différentes origines. 
a) Taux de survie 
Les taux de survie observés pour chaque incubateur en fonction du score phénotypique de 
la femelle (figure 40) montrent une répartition assez homogène avec des valeurs comprises entre 
74.2% et 100% si l’on excepte deux lots qui ont subi une erreur de manipulation qui a entraîné la 
mortalité de l’ensemble des œufs. Les taux de survie en milieu contrôlé ne montent pas de 
différence flagrante en rapport avec le score phénotypique des femelles.  
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IV.2.5.2) Suivis thermiques 
Les enregistrements des sondes thermiques sont présentés dans le § II.1.5. Ils ont permis 
de calculer le nombre de degrés-jours auxquels chaque incubateur a été relevé. Les profils 
thermiques des trois cours d’eau correspondent à trois modalités de température : une modalité 
« basse » de 4.3°C à 4.9°C qui correspond à la Dranse d’Abondance, une modalité 
« intermédiaire » entre 5.3°C et 6.4°C caractérisé par le ruisseau de Chevenne et une modalité 
« haute », entre 7.1 °C et 7.9°C  correspondant à la Serve. L’objectif est de mettre en évidence un 
potentiel avantage au descendants des femelles MED. En effet, la progéniture des femelles locales 
(sous-entendu MED) pourrait bénéficier d’une adaptation locale en réponse aux minimas atteints 
dans certaines rivières comme la Dranse d’Abondance(Rapport FDPPMA, FDP74.13/08). On peut 
supposer que de telles conditions ne sont présentes que dans les Alpes en ce qui concerne à la fois 
la France et l’aire de répartition de la truite MED. Aussi, la modalité considérée comme « haute » 
serait probablement considérée comme idéale pour le développement embryo-larvaire dans 
beaucoup d’autres zones géographiques. 
Figure 40: Taux de survie observé pour chaque incubateur 
en fonction du score phénotypique de la femelle. 
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IV.2.5.3) Survie in natura 
a) Taux de survie en fonction de l’origine des femelles 
 
Figure 41: taux de survie en fonction du score phénotypique de la femelle pour chacun des incubateurs placés in 
natura et récupéré. 
  
L’ensemble des œufs issus de femelles ATL présente la plus grande variabilité (Figure 41) 
avec des survies allant de 0 à 75% pour une moyenne de 36.3% (n=26). Les œufs de femelles HYB 
présente une survie moyenne identique (moyenne=36.3, n=20) avec des valeurs s’échelonnant de 
5.6 à 73.9%. En fin, les œufs provenant de femelles MED montrent une survie moyenne supérieure 
avec une valeur de 43.6% (n=19).  
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b) Taux de survie par rivière 
 
Figure 42: taux de survie moyen par rivière. CHE = ruisseau de Chevenne ; DRA = Dranse 
d’Abondance ; SER = Serve. n=d’incubateurs présents dans la rivière et récupérés. 
 
 On remarque que les taux de survie moyen varient nettement en fonction des rivières 
(Figure 42). La survie moyenne la plus faible se trouve sur la Serve (27.2%) suivie du ruisseau de 
Chevenne (40.7%). La Dranse présente la survie moyenne globale la plus forte avec un taux de 
50.1%. Un premier aperçu des résultats montre que la survie moyenne semble suivre un gradient 
de température: les survies moyennes sont plus hautes quand la température moyenne est plus 
froide. Cependant, il faut garder à l’esprit que les conditions d’incubations offertes par les trois 
cours d’eau ne peuvent se résumer à de simples différentiels de température. Cette mortalité accrue 
sur la Serve pourrait être due à la saprolégniose, particulièrement présente dans les incubateurs 
placés dans ce ruisseau. 
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c) Saprolégniose 
La présence de saprolégniose a été relevée dans 32 des 65 incubateurs récupérés, soit dans 
49.2% des incubateurs. Ceux placés dans la Serve sont les plus touchés avec 62.5% d’incubateurs 
infectés, suivi de ceux placés dans le ruisseau de Chevenne (47.4%) et enfin ceux placés dans la 
Dranse d’Abondance (36.7%). L’impact de la saprolégniose sur la survie est difficile à estimer. En 
effet, si certains incubateurs ne présentaient que des traces minimes de cette pathologie, d’autres 
étaient très largement infectés avec probablement un effet de contamination entre œufs et donc de 
prolifération. Il était donc impossible de déterminer si les œufs contaminés étaient morts avant ou 
après la prolifération de saprolégniose.  
IV.2.6) Modèles d’inférence sur la présence de saprolégniose 
IV.2.6.1) Les modèles « phénotype » et « génotype » 
 Deux modèles ont été élaborés afin de  déterminer si la présence de saprolégniose pouvait 
être considérée comme aléatoire parmi nos incubateurs ou si elle touchait plus particulièrement les 
œufs issus d’une lignée ou d’un croisement. Ainsi, nous avons inféré sur la probabilité p de 
présence de saprolégniose dans l’incubateur l’origine de la femelle, l’origine du mâle ainsi que 
l’interaction entre les deux (effet du croisement). En outre, nous avons ajouté les effets de variables 
environnementales pour déterminer si certains étaient prépondérants dans la présence de 
saprolégniose. Les codes des modèle M7p et M7g sont respectivement présentés dans les annexes 
11 et 12. L’origine des parents a été dans le premier modèle (M7p) traduit par le score phénotypique 
puis dans un deuxième (M7g) par le score génotypique.  
M7p:  𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑝𝑖) = 𝛼,𝑗 + 𝛽𝑘 +  𝛾 × 𝑁𝐽𝑖 + 𝛿 × 𝑇𝑀𝑖 + 𝜀 × 𝑆𝐹𝑖 + 𝜁 × 𝑆𝑀𝑖 + 𝜂 × 𝑆𝑀𝑖 × 𝑆𝐹𝑖 
             𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires mâles et femelles. 
γ,δ,ε,ζ et η sont les hyper-paramètres à estimer. 
NJi est le nombre de jour d’incubation. 
TMi est la température moyenne d’incubation. 
       SFi et le score phénotypique de la femelle. 
            SMi est le score phénotypique du mâle. 
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IV.2.6.2) Estimation des hyper-paramètres 
Des priors non informatifs ont été utilisés pour tous les paramètres à estimer. L’estimation 
a posteriori a été  effectuée avec le logiciel OpenBug (3.2.2) à l’aide d’algorithmes de Monte Carlo 
par chaînes de Markov (MCMC). Après avoir constaté la convergence en utilisant le diagnostic de 
Gelman-Rubin (Gelman et Rubin, 1992) sur 5000 itérations, nous avons lancé 20 000 d’itérations 
dont a été tirée l’estimation des paramètres.  
IV.2.6.3) Significativité 
Dans le cadre de notre analyse nous considèrerons la significativité des effets en fonction 
du pourcentage des valeurs postérieures des hyper-paramètres se situant à droite ou à gauche de 0. 
Ainsi, un seuil de significativité de 5% signifie que 95% des valeurs se situent d’un même côté de 
0.  
IV.2.6.4) Distribution des hyper-paramètres 
a) Modèle M7p 
 
 
 
Les estimations des hyper-paramètres du modèle M7p ne montrent aucun effet significatif 
(Tableau 11), ce qui impliquerait que la saprolégniose affecte les incubateurs de façon aléatoire. 
En particulier, le score phénotypique de la femelle ne modifie pas la probabilité d’être contaminé 
Hyper-paramètre Significativité Valeur moyenne 
 𝛾 (𝑁𝐽) ns          -0.01 
𝛿 (𝑇𝑀) ns 1.84 
𝜀 (𝑆𝐹) ns 0.04 
𝜁(𝑆𝑀) ns 0.09 
𝜂 (𝑆𝑀 × 𝑆𝐹) ns -4.8 
Tableau 11: Significativité et valeurs moyennes des hyper-paramètres du modèle d'inférence sur la 
présence de saprolègniose M7p. 
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par la saprolégniose.. Les distributions des posteriors des modèles M7p et M7g sont 
respectivement présentées dans les annexes 13 et 14. 
b) Modèle M7g 
 
Les estimations des hyper-paramètres du modèle M6g ne montrent aucun effet significatif 
(Tableau 12). Il n’existe donc pas non plus d’effet du score génétique de la femelle sur la 
probabilité d’être contaminée par la saprolégniose. 
IV.2.6.5) Valeur des effets randoms femelles 
L’observation des effets aléatoires associés aux femelles (Figure 43) peut éventuellement 
permettre de détecter des femelles qui seraient exceptionnellement sensibles ou résistantes à la 
saprolégniose. Les effets aléatoires femelles des modèles M7p et M7g semblent répartis de 
manière aléatoire fonction des scores phénotypiques (Figure 43a) et génotypiques (Figure 43b) : 
on observe aucun score véritablement détaché des autres, bien qu’une certaine variabilité inter-
femelle s’exprime.  
 
Hyper-paramètre Significativité Valeur moyenne 
 𝛾 (𝑁𝐽) ns           -0.04 
𝛿 (𝑇𝑀) ns 1.93 
𝜀 (𝑆𝐹) ns 0.25 
𝜁 (𝑆𝑀) ns -0.1 
𝜂(𝑆𝑀 × 𝑆𝐹) ns -1.12 
Tableau 12 : 1Significativité  et valeurs moyennes des hyper-paramètres du modèle d'inférence sur la présence de 
saprolègniose M7g. 
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Figure 43: Valeurs des effets aléatoires femelles pour les modèles M7p (a) et M7g (b) d'inférence sur la présence de 
saprolégniose. Les chiffres indiqués correspondent au score phénotypique (a) et au score génotypique (b) de la femelle. 
 IV.2.6.6) Interprétations 
Sur l’ensemble des hyper-paramètres utilisés pour expliquer la présence de saprolégniose 
aucun n’a un effet significatif quel que soit le modèle utilisé. Plus particulièrement, la non-
significativité des effets du score de la femelle et du score du mâle nous permet d’avancer que la 
saprolégniose ne touche pas une lignée particulière. D’autre part, la non-significativité de 
l’interaction entre les scores du mâle et de la femelle nous permet d’avancer qu’il n’y a pas de 
croisement plus vulnérable à la présence de saprolégniose que d’autres. Les effets randoms 
femelles semblent également monter que la saprolégniose affecte les femelles de façon 
relativement variable indépendamment de leur score. Cependant, il serait possible que la 
susceptibilité à la saprolégniose soit liée à des facteurs que nous ne sommes pas en mesure 
d’identifier. Quoi qu’il arrive, la susceptibilité à la saprolégniose ne dépendant ni de l’origine 
phénotypique ni de l’origine génotypique des femelles, nous considèrerons la présence de 
saprolégniose n’est pas un phénomène lignée-dépendant dans nos analyses. 
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IV.2.7) Les modèles d’inférence sur la survie 
IV.2.7.1) Les différents modèles  
Différents modèles ont été testés pour l’étude la survie des descendants en fonction de du 
contraste de température des rivières. Les modèles testés intègrent l’effet de facteurs 
environnementaux, de l’origine des parents et de la taille des œufs. Les modèles présentent des 
degrés de complexité différents avec pour le premier aucune interaction entre variables (M8), pour 
le second (M9) des interactions de premier ordre (entre deux variables) et pour le troisième (M10) 
des interactions de deuxième ordre (entre trois variables). Tous les modèles seront testés d’une 
part avec une origine des géniteurs traduite par le score phénotypique (M8p, M9p, M10p) et d’autre 
part avec une origine traduite par le score génotypique des géniteurs (M8g, M9g, M10g). Cette 
partie s’attache à décrire ces modèles et les hypothèses associées. Pour tous les modèles présentés 
la probabilité s représente la probabilité de survie. Les codes de ces six modèles sont présentés 
dans les annexes 15 à 20. 
IV.2.7.2) Modèles « score phénotypique » 
a) M8p  
Ce modèle intègre l’effet de plusieurs variables environnementales, de l’origine des 
géniteurs et de la taille des œufs de manière additive. Autrement dit, ce modèle ne prend pas en 
compte les interactions possibles entre toutes ces variables. Les variables environnementales sont 
le nombre de jours d’incubation, la température moyenne d’incubation et la présence ou l’absence 
de saprolégniose dans l’incubateur. Les autres variables sont l’origine du mâle, l’origine de la 
femelle et la taille de l’œuf. Ce modèle sert de base aux autres modèles. 
M8p :  
𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑠𝑖) =  𝛼(𝑠),𝑗 + 𝛽(𝑠),𝑘 +  𝛾 × 𝑁𝐽𝑖 + 𝛿 × 𝑇𝑀𝑖 + 𝜀 × 𝑆𝐴𝑃𝑅𝑂𝑖 + 𝜁 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖 + 𝜂 × 𝑆𝐹𝑖 + 𝜃 × 𝑆𝑀𝑖  
 𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires mâles et femelles. 
 γ,δ,ε,ζ,η et θ sont les hyper-paramètres à estimer. 
 NJ est le nombre de jour d’incubation 
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 TM est la température moyenne d’incubation. 
 SAPRO est la présence ou l’absence de saprolégniose dans l’incubateur. 
 EGGS est la taille de l’œuf. 
 SF et le score phénotypique de la femelle. 
 SM est le score phénotypique du mâle. 
 
b) M9p  
Ce modèle intègre sur la base du modèle M8p des interactions de premier ordre entre 
variables. Ces interactions ont pour objectif de distinguer si certaines origines de femelles sont 
avantagées dans certaines conditions thermiques (interaction entre l’origine de la femelle et la 
température moyenne d’incubation), certaines origines de mâles sont avantagées dans certaines 
conditions thermiques (interaction entre l’origine du mâle et la température moyenne 
d’incubation), si certains croisements offrent un avantage à leurs descendants (interactions du 
score de la femelle et du score du mâle), si certaines origines de femelles ont une meilleure survie 
des descendants en fonction de certaines tailles d’œufs œufs produits (interaction entre le score de 
la femelle et la taille de l’œuf) et si certaines taille d’œuf offraient de meilleures survies en fonction 
de certaines température (interaction entre la taille de l’œuf et la température moyenne 
d’incubation).  
 Nous testons donc ici un premier niveau d’interaction entre l’origine des géniteurs et 
l’environnement. 
 M9p : 
𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑠𝑖) =  𝛼(𝑠),𝑗 + 𝛽(𝑠),𝑘 +  𝛾 × 𝑁𝐽𝑖 + 𝛿 × 𝑇𝑀𝑖 + 𝜀 × 𝑆𝐴𝑃𝑅𝑂𝑖 + 𝜁 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖 + 𝜂 × 𝑆𝐹𝑖 + 𝜃 × 𝑆𝑀𝑖 +  𝜄 × 𝑆𝐹𝑖 × 𝑇𝑀𝑖
+ 𝜆 × 𝑆𝑀𝑖 × 𝑇𝑀𝑖 + 𝜅 × 𝑆𝑀𝑖 × 𝑆𝐹𝑖 + 𝜇 × 𝑆𝐹𝑖 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖 + 𝜈 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖  × 𝑇𝑀𝑖 
𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires mâles et femelles. 
  
γ, δ, ε, ζ, η et θ sont les hyper-paramètres à estimer. 
 Pour la description des autres variables voir le Modèle M8p 
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c) M10p  
Le modèle M10p intègre en plus des interactions doubles du modèle M8p deux interactions 
de second ordre (donc entre trois variables). Ainsi nous testerons si certains croisements obtiennent 
des performances variables en fonction de la température (interactions entre le score du mâle, le 
score de la femelle et la température moyenne d’incubation) et si certaines origines de femelles 
obtiennent des performances variables en fonction de la taille des œufs produits et de la 
température (interaction entre la taille de l’œuf, l’origine de la femelle et la température moyenne 
d’incubation). La taille des œufs pourraient en effet traduire un investissement maternel différent 
en fonction des origines, indiquant potentiellement un degré d’adaptation variable à 
l’environnement. 
 
M10p : 
𝑙𝑜𝑔𝑖𝑡(𝑠𝑖) =  𝛼(𝑠),𝑗 + 𝛽(𝑠),𝑘 +  𝛾 × 𝑁𝐽𝑖 + 𝛿 × 𝑇𝑀𝑖 + 𝜀 × 𝑆𝐴𝑃𝑅𝑂𝑖 + 𝜁 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖 + 𝜂 × 𝑆𝐹𝑖 + 𝜃 × 𝑆𝑀𝑖 +  𝜄 × 𝑆𝐹𝑖 × 𝑇𝑀𝑖
+ 𝜆 × 𝑆𝑀𝑖 × 𝑇𝑀𝑖 + 𝜅 × 𝑆𝑀𝑖 × 𝑆𝐹𝑖 + 𝜇 × 𝑆𝐹𝑖 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖 + 𝜈 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖  × 𝑇𝑀𝑖 +  𝜉 × 𝑆𝐹𝑖 × 𝑇𝑀𝑖 × 𝑆𝑀𝑖
+  𝜊 × 𝑆𝐹𝑖 × 𝐸𝐺𝐺𝑆𝑖 × 𝑇𝑀𝑖 
𝛼j et  βk  sont les effets aléatoires mâles et femelles. 
γ,δ,ε,ζ,η,θ,𝜄, 𝜆, 𝜅, 𝜇, 𝜈, 𝜉 et 𝜊 sont les hyper-paramètres à estimer. 
Pour la description des autres variables voir le Modèle M8p 
IV.2.7.3) Modèles « score génotypique» 
a) M8g  
Dérivé du modèle M6p (voir paragraphe précédent). Le score phénotypique est remplacé 
par le score génotypique (voir § II.2.2). 
b) M9p  
Dérivé du modèle M7p (voir paragraphe précédent). Le score phénotypique est remplacé 
par le score génotypique (voir § II.2.2). 
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c) M10p  
Dérivé du modèle M8p (voir paragraphe précédent). Le score phénotypique est remplacé 
par le score génotypique (voir § II.2.2). 
IV.2.7.4) Sélection de modèle 
Un processus de sélection de modèle a été effectué sur la base du DIC (Deviance 
Information Criterion) (Spiegelhalter et al., 2002). Le DIC correspond à une mesure de déviance 
du modèle pénalisée par le nombre de paramètres. 
IV.2.7.5) Estimation des paramètres 
Des priors non informatifs ont été utilisés pour tous les paramètres à estimer. L’estimation 
a posteriori a été  effectuée avec le logiciel OpenBug (3.2.2). à l’aide d’algorithmes de Monte 
Carlo par chaînes de Markov (MCMC). Après avoir constaté la convergence en utilisant le 
diagnostic de Gelman-Rubin (Gelman et Rubin, 1992) sur 5000 itérations (thining = 300), nous 
avons lancé 6 000 000 d’itérations ne retenant qu’une itération sur 300 afin d’éviter les 
phénomènes d’autocorrélation. Il en a résulté un total de 20 000 itérations dont a été tirée 
l’estimation des paramètres et qui a permis le processus de sélection de modèles. 
IV.2.7.6) Significativité  
Dans le cadre de notre analyse nous considèrerons la significativité des effets en fonction 
du pourcentage des valeurs postérieures des hyper-paramètres se situant à droite ou à gauche de 0. 
Ainsi, un seuil de significativité de 5% signifie que 95% des valeurs se situent d’un même côté de 
0.  
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IV.2.8) Résultats 
IV.2.8.1) Sélection de modèle 
Un processus de sélection basé sur le DIC a été mené et les modèle M10p (Tableau 13) et M10g 
(Tableau 14) ont montré les meilleurs compromis entre la déviance du modèle le nombre de 
paramètres.  
 
 
 
Modèle DIC 
M8p 398.5 
M9p 391.3 
M10p 387.2 
 
Tableau 13:Valeurs des DIC pour les trois modèles (M8p, M9p et M10p) d'inférence sur la survie prenant en compte 
le score phénotypique. 
 
 
 
Modèle DIC 
M8p 417.8 
M9p 412.1 
M10p 388.2 
 
Tableau 14:Valeurs des DIC pour les trois modèles (M8p, M9p et M10p) d'inférence sur la survie prenant en compte 
le score génotypique. 
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IV.2.8.2) Estimation des hyper-paramètres du modèle M10p  
 
Hyper-paramètres Significativité Valeur moyenne 
γ (NJ) ns - 
δ (TM) ** -19.1 
ε (SAPRO) ** -0.37 
ζ (EGGS) ns - 
η (SF) ns - 
θ (SM) ns - 
𝜄 (TM×SF) ns - 
𝜆 (TM×SM) ns - 
𝜅 (SF×SM) ns - 
𝜇 (SF×EGGS) ns - 
𝜈 (EGGS×TM) ns - 
𝜉 (TM×SF×SM) ns - 
𝜊 (EGGS×TM×SF) ns - 
 
Tableau 15: Significativité des hyper-paramètres du modèle M10p pour un intervalle de confiance de 90% (*) et 95% 
(**). 
Les distributions des probabilités des hyper-paramètres (Tableau 15) montrent deux hyper-
paramètres significatifs à 95% et deux hyper-paramètres significatifs à 90%. Les hyper-paramètres 
associés aux variables « température moyenne » et « présence de saprolégniose » sont significatifs 
au seuil de 95%. Les distributions des posteriors des modèles M10p et M10g sont respectivement 
présentées en Annexe 21 et 22. 
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IV.2.8.3) Estimation des hyper-paramètres du modèle M10g 
Hyper-paramètres Significativité Valeur moyenne 
γ (NJ) ** 0.02 
δ (TM) ** -7.11 
ε (SAPRO) ** -0.49 
ζ (EGGS) ns - 
η (GF) ns - 
θ (GM) ** 1.74 
𝜄 (TM×GF) ** 8.71 
𝜆 (TM×GM) ** -3.58 
𝜅 (GF×GM) ** -1.65 
𝜇 (GF×EGGS) ns - 
𝜈 (EGGS×TM) ** 22.6 
𝜉 (TM×GF×GM) ns - 
𝜊 (EGGS×TM×GF) ** -28.5 
Tableau 16:Significativité des hyper-paramètres du modèle M10p pour un intervalle de confiance de 95% (**). 
 
Le modèle M10g présente d’avantage de variables avec un effet significatif (Tableau 16) 
que le modèle M10p. Quatre variables simples ont un effet significatif : le nombre de jours 
d’incubation, la température moyenne d’incubation, la présence de saprolégniose et l’origine du 
mâle. Quatre interactions de premier ordre sont significatives : l’interaction entre la température 
moyenne d’incubation et le score de la femelle, l’interaction entre la température moyenne et le 
score génotypique du mâle, l’interaction entre le score génotypique de la femelle et le score 
génotypique du mâle et l’interaction entre la taille des œufs et la température moyenne 
d’incubation. Enfin, une interaction de deuxième ordre est significative, celle entre la taille des 
œufs, la température moyenne d’incubation et le score génotypique de la femelle. 
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IV.2.8.4) Prédictions du modèle M10p 
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Les graphiques réunis dans la figure 44 montrent les prédictions du modèle M8p. Les 
valeurs des variables « nombre de jours d’incubation » et « présence de saprolégniose » ont été 
fixées. Une valeur de 75 jours correspond à la moyenne du jeu de donnée a été choisie. La présence 
saprolégniose ne semblant pas affecter préférentiellement une lignée ou un type de croisement en 
particulier, nous avons décidé de ne pas prendre en compte son effet dans le modèle : sa valeur est 
donc de 0. La figure 44 est composée de trois grands panels composés chacun de 9 graphiques. Au 
sein d’un panel, chaque graphique représente la survie des descendants en fonction de l’origine de 
la femelle. Tous les panels intègrent l’effet de de l’une des trois modalités des variables « origines 
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Figure 44: Prédictions du modèle de survie M10p pour trois origines de 
mâles traduit par le score phénotypique  (bleu=ATL=0, violet=HYB=0.5, 
rouge=MED=1), trois modalité de température  (4.5°C, 6°C et 7.5°C), trois 
tailles d'œufs (A=3.75; B=4.2; C=4.75) en fonction du score phénotypique 
de la femelle. 
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des mâle » et « température moyenne d’incubation ». L’origine des mâles est traduite par le score 
phénotypique (ATL=0, HYB=0.5 et MED=1) et les températures moyennes d’incubations choisies 
représentent celles relevées in natura . Enfin, chacun des panels intègre un effet unique qui est 
l’effet de la taille de l’œuf dont les valeurs choisies sont celles des premier, deuxième, et troisième 
quartiles de l’échantillon soit respectivement 3.75 mm (panel A), 4.2 mm (panel B) et 4.75 mm 
(panel C). 
 On remarque tout d’abord que l’ensemble des graphiques du  panel A (taille d’œuf petite 
= 3.75 mm) montre des estimations de survie positivement corrélées au score de la femelle. 
Autrement dit, plus la femelle est MED (score proche de 1), plus la survie des œufs est importante. 
Ces estimations sont à modérées étant donné la grandeur de l’intervalle de confiance qui augmente 
lui aussi avec l’axe des abscisses. Avec une taille d’œuf  de 3.75 mm, nous avons donc des 
prédictions plus précises pour les femelles ATL que pour les femelles MED. Cela est tout à fait 
normal au regard de nos données : l’occurrence d’œufs de petites tailles étant faible pour les 
femelles MED, le modèle est incapable de fournir des prédictions précises dans cette la gamme de 
variation des paramètres. On peut cependant se permettre d’interpréter la première partie de la 
gamme de variation (pour des scores phénotypique de la femelle de 0 à 1). Le plus grand écart de 
survie estimé se trouve pour la modalité haute de température (7.5°C) et  pour un mâle MED (7.5°C 
× ♂MED). Le plus petit différentiel se trouve aussi pour la modalité haute de température mais 
pour un mâle ATL (7.5°C × ♂ATL). Enfin, on remarque que les survies minimales estimées, donc 
celles associées au score de femelle, décroissent avec l’augmentation de la température. Les 
valeurs de survie maximales estimées pour la modalité haute de température sont inférieures aux 
survies maximales estimées pour les deux autres modalités. 
 Le panel de graphiques B (taille d’œuf intermédiaire, 4.2 mm) montre des différentiels de 
survie en fonction du score phénotypique de la femelle beaucoup plus ténus que le panel A. Il est 
aussi le seul parmi les trois panels A, B et C à ne pas montrer des estimations uniquement en faveur 
d’une lignée. Les graphiques montrant une différence de survie d’au moins 10% entre les femelles 
ATL et MED sont au nombre de trois : 6°C × ♂ATL ; 7.5°C × ♂ATL ; 7.5°C × ♂HYB. Les autres 
estimations montrent soit un léger avantage de survie aux descendants de femelles ATL (4.5°C × 
♂ATL ; 6°C × ♂MED ; 6°C × ♂HYB), soit des survies quasi égales le long du gradient de score 
phénotypique de la femelle (4.5°C × ♂HYB ; 6°C × ♂MED ; 7.5°C × ♂MED). La plus grande 
amplitude s’observe entre les valeurs de survie en fonction du score d’une femelle ATL et d’une 
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femelle ATL (7.5°C × ♂ATL). Pour le panel B, les estimations les plus précises concerne les 
scores de femelles compris entre 0.3 et 0.6. On remarque une tendance commune pour les lignes 
des modalités intermédiaire et haute de température : plus le mâle est méditerranéen, plus la survie 
associée aux femelles ATL diminue et plus la survie associée aux femelles MED augmente. Cette 
tendance amène pour un score de mâle égal à 1 (MED) des survies estimées quasi égales pour tous 
les scores de femelles. Le panel C (taille d’œuf = 4.75 mm) montre pour la totalité des estimations 
un gradient de survie très en faveur des femelles ATL. Les estimations les plus fiables se 
rencontrent pour des scores de femelles compris entre 0.5 et 0.7. Enfin, les valeurs de survie 
minimales sont plus élevées pour la modalité basse de température que pour les deux autres 
modalités.  
a) Intervalle de confiance 
 On constate que la précision des estimations varie en fonction du score de la femelle. Cela 
est dû aux différences de tailles d’œufs en fonction de l’origine des femelles dans notre 
échantillonnage (voir Figure 34). Les femelles ATL ont donné des œufs plus petits que les femelles 
HYB et MED, la précision des estimations pour de petits œufs (panel A) est donc meilleure pour 
des scores proches de 0 et inversement pour des œufs plus gros. Cependant, les estimations 
concernant les scores de femelles supérieurs à 0.7 ne sont jamais très précises. Cela tient également 
à notre jeu de données et à la difficulté d’obtenir des femelles typiques de la lignée MED lors des 
prélèvements. Comme le score phénotypique le plus élevé dans notre échantillon de femelles est 
de 0.71, le manque de précision des estimations au-delà de ce score est normal. D’autre part, le 
nombre d’incubateur récupéré pour chaque croisement influe aussi sur les résultats. Notons enfin 
que les valeurs des hyper-paramètres estimés pour les effets des phénotypes parentaux ne sont pas 
différentes de zéro, ce qui tend à confirmer que les tendances observées dans les prédictions ont 
en fait un effet mineur sur la variation de la survie.  
b) Variabilité intra et inter-panel 
Au sein de chaque panel on remarque une faible variabilité des tendances des estimations. 
Le panel A et le panel C montre des tendances uniques : un gradient de survie positivement corrélé 
au score phénotypique pour le panel A et un gradient de survie négativement corrélé au score 
phénotypique de la femelle pour le panel C. Le panel B montre des tendances légèrement plus 
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variées, mais toutes montrent des écarts de survie moindres en fonction du score de la femelle. La 
variabilité intra-panel est donc faible, alors que la variabilité inter-panel est plus importante. La 
variable qui est modifiée pour chaque panel est la taille de l’œuf. Son effet et l’effet de certaines 
de ses interactions avec d’autres variables sont donc primordiaux dans la survie des descendants. 
La distribution des posteriors (annexe 21) nous montre que l’effet l’interaction entre la taille de 
l’œuf et l’origine de la femelle ainsi que l’effet de la taille de l’œuf et la température moyenne 
d’incubation sont tous deux prépondérants dans la survie observée. 
IV.2.8.5) Prédictions du modèle  M10g 
La figure 45 reprend la même trame que la figure 44. La différence avec les prédictions de 
la figure 44 et que le score des individus n’est plus le score phénotypique mais le score génotypique 
. Tout d’abord, on remarque que les trois panels A, B et C montrent des estimations de survie qui 
sont dans toutes corrélées positivement au score génotypique de la femelle à l’exception de trois 
estimations du panel C (4.5°C × ♂ATL ; 4.5°C × ♂HYB ; 4.5°C × ♂MED). Autrement dit, à 
l’exception de ces trois graphiques, plus la femelle est MED et plus le taux de survie estimé est 
important. Le panel A (taille œuf = 3.75 mm) correspond à cette description. Le gradient en faveur 
des femelles se fait au travers de pentes assez douces. Les estimations varient peu en fonction de 
l’origine du mâle et la température. On notera que les intervalles de confiance sont plus précis pour 
les femelles ATL, pour les mêmes raisons qu’évoquées dans l’analyse de la figure 28. En revanche, 
à l’exception de l’estimation 7.5°C × ♂ATL, toute les estimations montre des intervalles de 
confiance plus précis que pour le panel A de la Figure 44. Cela est dû au fait que d’un point de vue 
génétique, l’échantillonnage comporte plus d’individu MED comme le montre la figure 36 
(IV.2.3.4).  Aussi, l’estimation de la survie se fait sur un gradient de score génotypique  plus large 
que l’estimation de la survie à partir des scores phénotypiques. En effet, le score phénotypique 
maximum observé chez les femelles est de 0.71. On remarque également que pour les modalités 
intermédiaire et haute de température les valeurs minimales de survie (score femelle =0) 
décroissent suivant le score du mâle. Elles sont plus basses pour un mâle MED, intermédiaire pour 
un mâle HYB et plus haute pour un mâle ATL. 
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 Le panel B montre les mêmes tendances que le panel A. Cependant, les estimations 
montrent des pentes plus faibles, donc des écarts moindres entre les survies estimées pour les 
scores extrêmes. Les estimations pour une température de 7.5°C sont celles qui présentent le moins 
d’écart de survie entre les femelles ATL et MED, le graphique 7.5°C × ♂ATL donne presque des 
valeurs de survie égale pour tous les scores génotypiques.  Les estimations associées à la modalité 
haute de température montrent la même tendance que le panel A : la tendance globale reste à 
l’avantage des femelles MED, mais les valeurs minimales de survies associées aux femelles ATL 
sont négativement corrélées au score du mâle (plus haute pour un mâle ATL et plus basses pour 
un mâle MED). D’autre part, concernant la colonne de graphique associée au mâle ATL, et dans 
une moindre mesure au mêle HYB, on remarque que les survies estimées associées aux femelles 
MED varient peu en fonction des modalités de température, alors que les survies associées aux 
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Figure 45: Prédictions du modèle de survie M10g pour trois origines de mâles traduit par le score 
génotypique  (bleu=ATL=0, violet=HYB=0.5, rouge=MED=1), trois modalité de température (4.5°C, 6°C 
et 7.5°C), trois tailles d'œufs (A=3.75; B=4.2; C=4.75) en fonction sur du score génotypique de la femelle. 
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scores plus faibles augmentent avec les modalités intermédiaire et haute de température.  Le 
graphique 7.5°C × ♂ATL montre d’ailleurs que la valeur de survie estimée pour les femelles TL 
est presque égale à la survie estimée pour les femelles MED. 
 Dans le panel C, toutes les estimations de survie pour la modalité basse de température 
montrent un gradient positivement corrélé au score génotypique de la femelle et donc un avantage 
aux femelles MED. Cette tendance se retrouve pour la modalité intermédiaire de température mais 
avec des pentes plus faibles, donc des écarts plus faibles entre les survies estimées des scores 
extrêmes. En revanche, les estimations pour la modalité haute de température montrent une 
inversion de cette tendance. Les graphiques 7.5°C × ♂ATL et 7.5°C × ♂HYB donne un gradient 
de survie négativement corrélé au score de la femelle, mettant en avant un faible avantage pour les 
femelles ATL. Les colonnes de graphiques des colonnes mâle ATL  et mâle HYB montrent une 
tendance clair : plus la température augmente (trois modalités) plus la survie associée aux femelles 
MED diminue et plus la survie associée aux femelles ATL augmente. Cette tendance se termine 
par une inversion de la tendance observée pour la modalité basse de température. Notons enfin que 
ces tendances observées dans les prédictions sont fortement supportées par des valeurs d’hyper-
paramètres différentes de zéro pour les effets du génotype de la mère et de son interaction avec la 
température et la taille de l’œuf. 
 
IV.2.9) Interprétation 
IV.2.9.1) Pourquoi des différences entre le modèle « phénotype » et le modèle « génotype » ? 
Les modèles M10g et M10p donnent des prédictions différentes et des intervalles de 
confiance variables. Ces différences sont vraisemblablement à chercher dans l’échantillonnage 
(Figure 36). Tout d’abord, le modèle M10g donne des estimations à partir d’une gamme de 
variation de scores plus grande, avec des scores individuels allant de 0 à 1 alors que le modèle 
M10p se base sur une gamme de variation de scores allant de 0.03 à 0.71. La gamme de variation 
du modèle M10g qui englobe la totalité du gradient de scores permet des estimations avec des 
intervalles de confiance plus petits, contrairement au modèle M10p qui ne peut estimer 
correctement les survies pour des scores de femelle supérieurs à 0.71. D’autre part, le score 
génotypique regroupe beaucoup d’individus sur les bornes du gradient (0 et 1) et ainsi. Aussi, les 
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gammes de variations des paramètres associés aux scores 0 et 1 sont plus importantes et permettent 
des estimations plus précises.  
IV.2.9.2) le modèle « phénotype »  
Les estimations du modèle M10p montrent une interaction entre la taille de l’œuf et la 
température : les descendants de femelles MED survivent mieux pour des petits œufs et les 
descendants ATL survivent mieux pour de gros œufs. Cependant, ces résultats ne peuvent pas être 
acceptés sans retenue à cause des trop faibles gammes de variation de la taille de l’œuf en fonction 
du score (voir § IV.2.2.2). Un résultat notable du modèle M10p est l’absence d’interaction 
phénotype/environnement. Cependant, là encore, les trop faibles gammes de variations de la taille 
de l’œuf en fonction du score ne permettent pas d’accepter ce résultat sans retenue.  
Les intervalles de confiance qui réduisent l’interprétation du modèle M10p ne pourraient 
être corrigés que par un échantillonnage plus homogène, qui puisse associer à chaque score ou 
origine des gammes de variations de la taille de l’œuf relativement similaires. L’analyse du modèle 
M10p se base sur le score phénotypique, lui-même élaboré sur la base de 4 critères phénotypiques 
(§ II.2.2). Ces critères ont été rattachés aux lignées MED et ATL en se basant sur des marqueurs 
génétiques diagnostiques des deux lignées. Le score phénotypique que nous utilisons dans nos 
analyses n’est donc lié que dans une certaine mesure au génotype des individus. En conséquence, 
si le score phénotypique reflète en partie le génotype de l’individu, il intègre également d’autres 
sources de variations qu’il nous est très difficile d’appréhender. A titre d’exemple, nous n’avons 
aucune information quant à l’héritabilité des caractères d’ornementation de la robe. Appréhender 
le phénotype est d’autant plus complexe les individus auxquels nous avons à faire résultent de 
plusieurs générations d’hybrides vraisemblablement soumis depuis plusieurs années à la sélection. 
IV.2.9.3) Le modèle « génotype » 
Tout d’abord, il convient d’accepter le fait que nous ne pouvons pas à l’heure actuelle 
évaluer la pertinence d’un set de 6 marqueurs diagnostiques permet la détermination fine de 
l’origine d’un individu. Il est probable que la pertinence de ces outils soient éclairée à l’avenir par 
la mise au point de marqueurs supplémentaires. Néanmoins, les résultats obtenus grâce au modèle 
M10g n’en restent pas moins intéressants. La redistribution de l’échantillonnage engendré par le 
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score génotypique donne des intervalles de confiance nettement réduits. Les estimations plus 
précises montrent un écart de survie moins grand entre les femelles MED et ATL. Cependant, on 
peut considérer cet écart comme plus significatif du fait d’une meilleure estimation. L’effet de la 
taille de l’œuf est toujours présent mais présente des écarts entre femelles MED et ATL moins 
important du fait d’une meilleure estimation. La tendance générale de l’effet de la taille de l’œuf 
est une meilleure survie à des températures « hautes » pour des « gros » oeufs. L’effet mâle parait 
également plus important, au moins en ce qui concerne des températures « hautes ». On remarque 
alors que quel que soit la taille de l’œuf, les croisements impliquant un mâle MED présentent de 
moins bonnes survies. 
IV.2.9.4) Un isolement post-zygotique entre les lignées MED et ATL ? 
Le modèle M10g met clairement en évidence une interaction génotype/environnement. Les 
femelles MED ont un avantage sélectif qui se réduit avec la hausse de la température. Cet avantage 
sélectif va même jusqu’à disparaitre voir s’inverser pour de gros œufs et la modalité « haute » de 
température. Malheureusement notre échantillonnage nous oblige à considérer avec précaution 
l’effet de la taille de l’œuf. Aussi, nous pourrions nous demander si l’avantage sélectif des femelles 
MED ne disparait réellement que pour des gros œufs à des températures élevées, ou si cet avantage 
disparait simplement avec la hausse des températures. En effet, il ne faut pas oublier que si les 
températures les plus basses que l’on retrouve durant la période d’incubation dans la Dranse 
d’Abondance et le ruisseau de Chevenne peuvent potentiellement constituer de vrais stress 
environnementaux pour les œufs et les larves (§ IV.1), la température tamponnée de la Serve 
(7.5°C – 9°C) apparait plutôt comme un optimum thermique pour une population ATL domestique 
si l’on se base sur les travaux de Ojanguren et Brana (2003).  
Le modèle M10g met en évidence une sélection post-zygotique directionnelle qui peut 
engendrer un isolement post-zygotique qui défavorise les femelles ATL et HYB. Cependant, 
concernant ces dernières, les résultats sont à prendre avec précaution. En effet, nos modèles ne 
sont pas forcément en mesure de mettre en évidence une vigueur hybride ou une dépression 
hybride. Si l’on peut raisonnablement avancer que les descendants ATL vont être défavorisés par 
des températures d’incubation basses, il serait souhaitable de continuer les investigations 
concernant les performances des femelles HYB par rapport à celles des femelles ATL et MED.  
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Les populations haut-savoyardes nous permettent de mettre un peu de perspective à les résultats 
obtenus. En effet, comme le montre le modèle M10g, les performances inférieures des femelles 
ATL les défavorisent par rapport aux femelles MED. Cependant, leurs performances semblent être 
parfois largement suffisantes pour s’implanter dans des milieux aux conditions hivernales assez 
extrêmes quand elles ne sont pas en concurrence avec des femelles MED. Le cas du ruisseau de 
Chevenne en est l’exemple typique avec une partie amont à l’origine apiscicole dans laquelle s’est 
très bien implantée une population ATL (Caudron et al., 2011). Autrement dit, même un taux de 
survie embryo-larvaire faible pourrait être suffisant pour maintenir une population. Afin d’être le 
plus précis possible, les populations ATL implantées en tête de bassin par des repeuplements 
successifs sont des situations assez souvent rencontrées en Haute-Savoie, mais nous avons aussi 
l’exemple de tronçons dans lesquels les individus ATL ne subsistaient que par l’effet du 
repeuplement (Caudron et al., 2009). Ces résultats variables pourraient peut-être expliqués par de 
multiples facteurs en interactions ou non les uns avec les autres comme l’origine des individus, les 
conditions environnementales du cours d’eau, les modalités de repeuplement, de gestion. 
Les marqueurs utilisés pour génotyper nos individus sont les mêmes qui sont utilisés pour 
une partie des diagnostiques génétiques (RapportFDP74.14/01, Rapport FDP03) et donc des 
stratégies de gestion qui en découlent. Nous ne savons pas avec quelle précision ces marqueurs 
retranscrivent l’origine d’un individu. Aussi, on pourrait avancer que si les stratégies de gestion 
qui s’appuient sur ces marqueurs ne conservent que dans une certaine mesure la lignée MED, ils 
tendent en revanche à conserver des individus plus performants dans les milieux ou les 
températures d’incubation sont inférieures en moyenne à 6°C. 
IV.2.9.5) Perspectives 
Tour d’abord, pour avoir suffisamment insisté sur ce point, il serait très instructif de mener 
une expérimentation similaire sur la base d’un échantillonnage plus homogène et si possible en 
augmentant le nombre de géniteurs. Cependant, il restera assez délicat de trouver un cours d’eau 
abritant en sympatrie des individus ATL, HYB et MED en l’absence de repeuplement. Toutefois, 
en s’appuyant sur un grand nombre de géniteurs il serait alors possible de disposer d’un très large 
panel de phénotypes hybrides assez représentatif des populations « tout hybrides » très 
fréquemment rencontrées in natura. Lors de la préparation du protocole la question s’était posée 
de savoir si l’on devait rechercher des géniteurs typiques des deux lignées ou si l’on devait 
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échantillonner dans une population « tout hybride ». Le choix s’est porté sur la première option 
afin de mieux dégager de potentielles différences entre lignées. Aussi, notre protocole inclut des 
individus ATL provenant d’une population très hybridées qui ne connait pas (ou très peu) de flux 
de gènes venant de l’aval. Les individus ATL subissent certes la sélection mais ne connaissent pas 
d’apport de gènes MED.  Cet échantillonnage a permis de mettre en évidence un avantage sélectif 
aux femelles MED, la suite logique serait maintenant d’aller voir si cet avantage se maintient avec 
des géniteurs provenant d’une population « mélangée ». Cela pourrait amener quelques 
informations sur la question récurrente du devenir des aptitudes des lignées parentes au sein de 
populations entièrement constituées d’hybrides. 
La connaissance de l’isolement post-zygotique entre les lignées MED et ATL pourrait sans 
doute être d’améliorée par d’autres aspects que la survie au stade embryo-larvaire. En effet, nous 
savons que la température contrôle en partie la vitesse de développement embryo-larvaire (Crisp, 
1981 ; Jensen et al., 1989 ; Elliot et Hurley, 1998). Nous pourrions imaginer que les descendants 
MED présentent un taux de développement plus rapide que leurs congénères ATL pour des 
températures basses. Dans ce cas, ils pourraient éclore avant leurs congénères ATL et ainsi 
bénéficier d’une prise alimentaire plus précoce. De fait, lorsque ces derniers émergeront ils auront 
un désavantage par rapport à leurs congénères MED qui seront plus grands et occuperont les 
meilleurs habitats, et qui seront plus compétitifs, la longueur totale de l’individu conditionnant très 
largement la compétition territoriale chez les jeunes stades de salmonidés (Cutts et al., 1999). 
IV.3 Survie Adulte 
 Il a été montré précédemment que concernant les individus juvéniles (Caudron et 
Champigneulle, 2002), il pouvait déjà y avoir un potentiel avantage en terme de survie pour les 
individus d’origine Méditerranéenne. Dans cette partie nous nous intéresserons donc à l’effet du 
génotype sur la distribution de l’âge dans des échantillons d’individus adultes de Haute-Savoie, 
c’est-à-dire des individus sexuellement matures. L’intérêt d’une telle analyse est d’évaluer si une 
fois mature le nombre de reproductions auquel a accès un individu dépend de son génotype. Sous 
l’hypothèse d’une probabilité de capture équivalente entre des individus de même âge présentant 
des génotypes variables, la distribution de l’âge ne devrait pas varier en fonction du génotype, si 
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il n’affecte pas la survie.  A partir d’un jeu de données conséquent nous essaierons d’expliquer la 
distribution de l’âge en fonction d’un paramètre génétique (nombre d’allèles d’une lignée) mais 
également de divers paramètres abiotiques (stratégies de gestion, bassin versant, pression de 
pêche), le tout en utilisant des Modèles Linéaires Généralisés (MLG). 
IV.3.1) Jeu de données  
 Le jeu de données sur lequel se base cette analyse a été collecté par la FDPPMA 74 durant 
8 programmes ou campagnes différentes. Les individus ont été prélevés entre 1990 et 2006 et 
proviennent de 69 cours d’eau répartis dans 8 bassins versants. Pour chaque station de prélèvement 
ont été noté la pression de pêche (en réserve de pêche ou non, Tableau 17) et le type de gestion 
pratiqué : refuge génétique, repeuplement ATL, repeuplement MED, et repeuplement en 
provenance de la pisciculture « Chazey-Bons » (MED introgressée à 37%, Tableau 17). Les 
individus pris en compte dans l’analyse sont les individus ayant un âge déterminé par scalimétrie 
égal ou supérieur à 3 ans (soit des individus 2+ et plus). En admettant que notre échantillon soit 
composé pour moitié de mâles et pour moitié de femelles, nous pouvons considérer que 75% de 
notre échantillon est composé d’individus matures. En effet, il est admis qu’à cet âge la totalité 
des mâles est mature et ainsi que la moitié des femelles (Baglinière, 1991 ; pour la Haute-Savoie : 
Caudron com. pers.). Au final ce sont 2669 individus qui ont été pris en compte et pour lesquels 
nous connaissons (i) l’âge et (ii) le nombre d’allèles MED donnés par deux marqueurs 
microsatellites diagnostics (STR 591 et STR 541). Le « génotype » de nos individus sera donc 
constitués de 4 loci et chaque individu pourra donc présenter 0, 1, 2, 3 ou 4 allèles MED. 
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Code Gestion 
CG0 Refuge génétique 
CG1 Repeuplent ATL 
CG2 Repeuplement MED 
CG3 Repeuplement Chazeys-Bons 
Code Pression de Pêche 
CPP0 Réserve de pêche 
CPP1 Pêche autorisée 
Tableau 17: Code des différentes modalités de gestion et de pression de pêche dans l’analyse de l’effet du génotype 
dans la distribution de l’âge chez les individus adultes (2+). 
IV.3.2) Hypothèses et modèle 
Nous posons ici trois principales hypothèses relatives à notre jeu de données en vue des analyses. 
Hypothèse 1 : les lignées ont la même probabilité de capture par la FDPPMA 74. Autrement dit, 
il n’y a pas de différence d’habitat ou de susceptibilité à la pêche électrique 
conditionnellement à l’âge des poissons. 
Hypothèse 2 :la distribution de l’âge suit une loi de Poisson. 
 
Hypothèse 3 : il n’y a pas d’interaction entre l’effet du bassin versant et l’effet du génotype sur 
l’âge et pas d’interactions entre l’effet de la cohorte d’échantillonnage et l’effet du 
génotype sur l’âge. 
IV.3.3) Modèle 
Modèle « M11 » : ce modèle intègre les effets du bassin versant et la cohorte sous forme d’effets 
aléatoires, l’effet du génotype ainsi que l’effet de l’interaction entre le génotype et le mode de 
gestion. Le code du modèle M11 est présenté en annexe 23. 
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Modèle "M11":  log (𝑎)  =  𝛼(𝑎),𝑗 + 𝛽(𝑎),𝑘 + δ(𝑎) × CPP +   λ(𝑎) × CG + ξ(𝑎) × GEN + ε(𝑎) × GEN × CG  
 
  
CPP est la pression de pêche sur le site d’échantillonnage (tableau 17) 
CG est la stratégie de gestion pratiqué sur le site d’échantillonnage (tableau 17) 
GEN est le nombre d’allèle MED de l’individu 
IV.3.4) Analyses 
 Les analyses ont été menées avec le logiciel R-3.1.2 en utilisant le package « Lme4(GLMM) ».  
IV.3.5) Résultats 
IV.3.5.1) Estimation des paramètres 
L’estimation des paramètres du modèle « génotype » (Tableau 18) montrent trois effets 
significatifs : le facteur « nombre d’allèles MED » (p-value < 0.05), le facteur « mode de gestion » 
(p-value < 0.001) et le facteur « interaction génotype/stratégie de gestion » (p-value < 0.001). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Paramètres Valeurs Significativité 
Intercept 0.831647  
ξ(𝑎) (GEN) -0.118738    * 
λ(𝑎) (CG1) -1.119381    *** 
λ(𝑎) (CG2) -0.077053     
λ(𝑎) (CG3) -0.296030     
δ(𝑎)  (CPP1) -0.098055     
ε(𝑎)(GEN × CG1) 0.318702    *** 
ε(𝑎)(GEN × CG2) -0.235865     
ε(𝑎)(GEN × CG3) 0.007805     
Tableau 18: Valeur des différents paramètres du modèle "Génotype". p-value: "***" = 0.001; "*"=0.05. 
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IV.3.5.2) Prédictions 
 On remarque un gradient de l’âge qui suit le nombre d’allèles MED (figure 46). Plus un 
individu à d’allèles MED meilleure, plus  il a une probabilité d’être trouvé âgé après le stade 2+.  
Les individus MED vivent statiquement plus longtemps après l’âge de 3 ans. Tout d’abord, 
concernant les femelles et les mâles, il parait évident que plus ils vivent longtemps, plus ils ont 
d’opportunité de transmettre leurs gènes car ils participent à plus de reproductions. 
  
 
Figure 46: Nombre d'années attendus pour les individus après le stade 2+ en fonction du nombre d'allèles 
mediterranéens. 
 
 
 Les croissances entre lignées étant similaires on peut donc avancer que parmi les individus 
les plus grands nous retrouverons principalement des individus MED. Ce différentiel de longueur 
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peut potentiellement avoir plusieurs répercussions. Ensuite, concernant les femelles, on pourrait 
imaginer qu’à l’instar de ce qui a été montré chez l’omble de fontaine (McCormick et Naiman, 
1984) les femelles les plus grandes maturent plus tardivement. Ce décalage permettrait alors aux 
femelles MED de minimiser les risques de compétition intra-sexuelle femelle liés au 
surcreusement. D’autre part, la longueur totale chez la femelle est fortement liée à la fécondité. 
Aussi, une femelle MED pourrait produire plus d’ovocytes et potentiellement effectuer plus de 
pontes. Enfin, la taille de la femelle pourrait engendrer des bénéfices directs liés au soin maternel 
comme par exemple la profondeur d’enfouissement. Concernant les mâles, la taille est 
prépondérante dans la compétition intra-sexuelle. Les mâles MED les plus âgés auraient donc 
vraisemblablement l’avantage sur le reste de leurs concurrents, quelques soit l’origine de ces 
derniers. Il parait cependant  compliqué d’évaluer l’impact de cette différence de survie à l’échelle 
de la population car les effectifs de ces classes d’âges avancées ne sont pas très important. 
 D’autre part, il ne semble pas y avoir d’effet de la pression de pêche, autrement dit il n’y a 
pas d’effet significatif de la mise en réserve sur l’âge attendu en fonction du génotype. Cela 
pourrait laisser penser qu’il n’y a pas de susceptibilité de capture par la pêche à la ligne accrue 
pour les individus ATL. Mezzera et Largiader (1997) montrent l’inverse concernant les truites 
MED et ATL sur le Doubs. Cependant, leur étude se portait sur des secteurs dans lesquels les 
pratiques de repeuplement traditionnelles étaient encore de mise. Aussi, nos résultats pointent 
peut-être une perte de comportement induit par la domestication dû à l’hybridation et/ou au nombre 
de générations s’étant reproduit in natura. Enfin, le fait que ces différences d’âge attendu ne soient 
pas imputables à la pêche laisse penser que nos résultats pourraient montrer une possible 
adaptation locale en faveur des individus MED. 
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Chapitre V 
Simulation démo-génétique 
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V.1 Préambule 
La modélisation démo-génétique trouve son origine dans l’Analyse de Viabilté de 
Population (Boyce, 1992) et est alors principalement centrée sur les problématiques inhérentes aux 
petites populations. Shaffer (1981) identifie quatre principales sources d’incertitude dans 
l’évalution de la viabilité d’une population : la stochasticité démographique, la stochasticité 
environnementale, les catastrophes naturelles et la stochasticité génétique. L’utilisation de la 
modélisation en biologie de la conservation connait un essor durant les années 90 (Haig et al., 
1993 ; Lindenmayer et al., 1993a,c) avec le développement de différents modèles comme 
RAMAS/Space (Akçakaya et Ferson, 1992), ALEX (Possingham et al., 1992) ou VORTEX (Lacy, 
1993). Quelques années plus tard la modélisation demo-genetique est utilisée pour tester l’impact 
d’autre mécanismes évolutifs que ceux inhérents aux petites populations, que ce soit dans une 
approche de conservation ou une approche plus théorique (Møller  et Legendre, 2001 ; Labonne et 
Hendry , 2010). 
 Le modèle Mediterranea nous permettra de suivre l’évolution du mélange des lignées 
MED et ATL lors d’un premier contact. Les résultats d’un modèle dépendant fortement des 
paramètres initiaux nous avons tant que possible utilisé des données locales. Ainsi, une partie des 
valeurs des paramètres initiaux du modèle Mediterranea provient des études menées par la 
FDPPMA 74 ou des études des isolements pré et post-zygotique présentées dans les chapitres III 
et IV.  
Il est souvent difficile de valider avec certitude un modèle. En revanche, la modélisation 
nous permettra d’avoir un aperçu de l’influence des isolements reproducteur sur la dynamique de 
l’introgression. Pour ce faire,  nous testerons différentes combinaisons de modalités de préférence 
et de survie embryo-larvaire. Ces différentes combinaisons seront appliquées à différents réseaux 
hydrographiques demi-réalistes présentant différents degrés de complexité. Nous chercherons à 
déterminer si la complexité du réseau hydrographique influe la dynamique de l’introgression ainsi 
que la variabilité des résultats. Nous pouvons imaginer que beaucoup de facteurs pourraient venir 
influencer la dynamique de l’introgression, comme par exemple la température qui pourrait donner 
des différentiels d’introgression, par exemple en fonction de l’altitude. Cependant, notre choix 
s’est porté sur l’influence de la morphologie du réseau hydrographique car jusqu’à il y a peu, 
aucune étude ne s’était intéressée à la structure du réseau hydrographique sur la dynamique spatiale 
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de l’introgression, bien que l’influence de la complexité du réseau sur les mouvement des poissons 
et leur migration soit connue (Olsen et al., 2008) avec par exemple des risques potentiels allant de 
l’isolement génétique à l’extinction locale (Labonne et al., 2008). Della Croce et al. (2014) se sont 
intéressés à l’influence de la structure du réseau hydrographique dans la propagation de 
l’introgression. Il apparait que si la distance à la source de gènes allochtones est un facteur 
important dans le risque d’introgression, son effet est minimisé par la complexité du réseau.  
V.2 Le modèle BIDASOA, base du modèle Mediterranea 
 Le modèle Mediterranea est dérivé du modèle BIDASOA développé par Jacques Labonne 
en 2004. Ce modèle visait à modéliser les comportements de migration/dispersion et reproduction 
des poissons (modèle utilisé : S. trutta) sur les grands systèmes hydrographiques (modèle utilisé : 
la Bidassoa). Ce modèle intègre la structure spatiale de l’habitat, la fragmentation des rivières et 
le comportement des individus (reproduction, dispersion, croissance, mortalité). Initialement dédié 
à la gestion (Labonne, 2005) il a connu diverses évolutions pour l’étendre à des problématiques 
d’effet des structures spatiales sur la démogénétique (Labonne et al., 2008) ou bien des 
problématiques de biologie évolutives (Labonne et Hendry, 2010). La suite de ces différentes 
thématiques est esquissée dans ce travail de thèse en amorçant une évolution du modèle BIDASOA 
afin d’en faire un modèle dédié à la gestion tout en intégrant des premiers aspects de biologie 
évolutive. Le principal changement apporté pour atteindre ces objectifs est la mise en place d’une 
architecture génétique non-neutre reliée d’une part à la préférence des femelles et à la compétition 
entre mâles et d’autre part à la survie embryo-larvaire. 
V.2.1) Un modèle individu-centré  
Chaque individu présent dans le modèle va posséder des caractéristiques propres (taille, 
survie, probabilité de se déplacer ou de se reproduire). 
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V.2.2) Un modèle spatialement explicite  
 
  
 
Figure 47: Représentation du réseau hydrographique du système Fier-Filière (Haute-Savoie,  74) dans le modèle 
BIDASOA. Les cercles rouges représentent les seuils séparant chaque tronçons 
a 
b 
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Le modèle BIDASOA est un modèle spatialement explicite ce qui signifie que l’on peut 
visualiser le réseau hydrographique sur lequel on travaille (Figure 47a). Le réseau hydrographique  
est découpé en tronçon (Figure 47a et b) qui est l’unité de base du modèle. Chaque tronçon a des 
caractéristiques propres (longueur, qualité d’habitat, pente, etc.). Deux tronçons sont séparés par 
un seuil (Figure 47b) qui permet un panel de franchissabilité allant de la connectivité totale à 
l’isolement total des deux tronçons. 
V.2.3) Un modèle génétique neutre 
Le modèle BIDASOA est au départ un modèle présentant une architecture génétique 
neutre, c’est-à-dire que les caractéristiques et aptitudes de l’individu ne dépendent pas de son 
génotype. Cependant chaque individu possède un génotype qui permet ensuite de suivre la 
dynamique génétique des populations.  
V.2.4) Un modèle en temps discret 
Le modèle BIDSOA et un modèle qui fonctionne en temps discret dans lequel l’unité de 
temps est le mois. Ce pas de temps permet d’intégrer assez facilement les différentes fonctions du 
modèle. Par exemple, les mortalités peuvent s’appliquer différemment en fonction des mois de 
l’année pour traduire au mieux des phénomènes naturels comme la mortalité estivale des jeunes 
stades de salmonidés.  Ce pas de temps de un mois permet de suivre au mieux le cycle biologique 
naturel de l’espèce étudiée et permet également de coller au mieux aux données du gestionnaire.  
V.3) le modèle Mediterranea 
Le modèle Mediterranea a été développé pour la problématique de conservation de la truite 
MED en Haute-Savoie. Son objectif final est de pouvoir mener des évaluations de stratégies de 
gestion en donnant une estimation des tendances pour les métriques d’importance du gestionnaire 
comme le taux d’introgression ou la densité d’individus. Le modèle Mediterranea constitue aussi 
un pas en avant dans la prise en compte des processus évolutifs dans une problématique de 
conservation et constitue ainsi un pont entre le monde de la gestion et la biologie évolutive. Pour 
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ce faire il intègre une architecture génétique non neutre, c’est-à-dire que les individus auront des 
aptitudes différentes et seront sélectionnés différemment en fonction de leur génotype (Figure 48). 
Les premières données fournissant une potentielle sélection différentielle en fonction de l’origine 
sont tirées des travaux présentés dans les chapitre II et III. Les premiers isolements entre individus  
MED et ATL intégrés dans Mediterranea seront donc ceux relatifs au comportement reproducteur 
et à la survie embryo-larvaire. Cet isolement post-zygotique pourra ou non être relié à un effet de 
la température. 
Cette architecture génétique non neutre est traduite par un génotype individuel composé de 
7 loci bi-alléliques pour lesquels chaque allèle est rattaché à une origine (MED ou ATL). 
L’intensité des barrières pré-zygotiques (préférence des femelles et agressivité des mâles) et des 
barrières post-zygotiques (survie embryo-larvaire des descendants) est fonction du nombre 
d’allèles de chaque origine sur la base d’une hypothèse de génétique quantitative. Ce choix d’une 
architecture génétique limitée à 7 loci correspond à une demande du gestionnaire, et à l’usage qui 
est fait des marqueurs génétiques discriminants des lignées ATL et MED dans la bibliographie et 
par les gestionnaires. Cela permet de transférer relativement facilement les résultats d’isolement 
reproducteur obtenus dans le cadre de cette thèse ou des résultats fournis par le gestionnaire. 
Le modèle Mediterranea a été développé en collaboration avec la FDPPMA74 et a donc 
pu bénéficier des données locales thermiques, démographiques et génétiques collectées depuis plus 
de 15 ans. 
Figure 48: Modification du modèle BIDASOA en modèle MEDITERRANEA 
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V.3.1) Paramètres du modèle Mediterranea 
Ce chapitre présente l’ensemble des paramètres du modèle Mediterranea accessibles à l’utilisateur. 
Certain de ces paramètres ont été modifiés en se basant sur les données de la FDPPMA74. 
V.3.1.1) Paramètres de reproduction 
Paramètres de reproduction   Valeur par défaut 
Paramètres généraux de reproduction 
Nombre maximum de fertilisation par femelle et par 
an 1 
  
Nombre maximum de fertilisation par mâle et par an 10 
Nombre de reproduction par mois 5 
SRO moyen 4 
Coefficient de fécondité 0.0011236 
Exposant de fécondité 2.36 
Individualiser les juvéniles (oui/non) oui 
Age d'individualisation (4/6/9/21 mois) 4 
  
Qualité de l'habitat de reproduction qualité ordre 1 1 
  
qualité ordre 2 1 
qualité ordre 3 1 
qualité ordre 4 1 
qualité ordre 5 1 
qualité ordre 6 1 
  
Compétition entre mâles Domination Atlantique 
Egalité 
  
Domination Méditerranéenne 
Egalité 
  
Préférence des femelles Force de la préférence 0 
  
Ordonnée à l'origine 0 
Contribution génétique (%) 10000.00% 
  
Modèle de préférence Préférence non-génétique 
Préférence non-
génétique 
  
Préférence dépendant de la génétique 
Modèle homo/hétérogamique 
Tableau 19: Paramètres de reproduction du modèle Mediterranea 
L’âge à la maturité dans le modèle Mediterranea a été modifié en accord avec les données 
de Caudron (1998). Au stade 1+, 50% des mâles sont matures et au stade 2+, 100% des mâles sont 
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mâtures. Au stade 2+, 50% des femelles sont matures et au stade 3+, 100% des femelles sont 
matures. 
 
 
V.3.1.2) Paramètres de migration 
Paramètres de migration   Valeur par défaut 
Probabilités de mouvement 
Probabilité de se déplacer durant la saison de 
croissance 0.2 
  
Probabilité de se déplacer durant la saison de 
reproduction 0.5 
Probabilité de se déplacer vers l'aval 0.5 
Probabilité de faire du homing 0 
    
Paramètres pour les poissons ne réalisant pas de 
homing 
Distance maximum de migration (en nombre de 
tronçons) 5 
  
Migration amont 
Migration amont 
Migration amont avec sélection de l'habitat 
Seuil de qualité d'habitat utilisé par les poissons pour 
choisir leur site de reproduction 
10 
Tableau 20: Paramètres de migration du modèle Mediterranea 
Les paramètres de migration (Tableau 20) par défaut ont été conservés pour les simulations 
réalisées dans ce chapitre. 
V.3.1.3) Paramètres de capacité d’accueil 
Paramètres de capacité d'accueil   Valeur par défaut 
  
Densité max 5/6 mois par hectare 10000 
Densité max 7/9 mois par hectare 1200 
Densité max 10/21 mois par hectare 300 
Densité max >21 mois par hectare 300 
Tableau 21: Paramètre de capacité d'accueil du modèle Mediterranea 
147 
 
Les paramètres de capacité d’accueil (Tableau 21) sont issus des données fournies par la 
FDPPMA74 et sont tirées de plusieurs centaines de résultats de pêches d’inventaires réalisés sur 
les différentes populations. 
V.3.1.4) Paramètres de survie 
Paramètres de survie   Valeur par défaut 
Paramètres de survie par âge Survie sous gravier (0-4 mois) 0.66 
  
Survie des alevins (5-6 mois) 0.64 
Survie des juvéniles (7-9 mois) 0.73 
Survie annuelle des sub-adultes 0.54 
Survie annuelle des adultes 0.54 
  
Isolement post-zygotique Effet de l'âge (alevins) 1.39 
  
Effet d phénotype 0 
Effet de la température 0 
Interaction température/phénotype 0 
Contribution génétique (%) 100 
Tableau 22: Paramètres de survie du modèle Mediterranea 
Les paramètres de capacité de survie (Tableau 22) sont issus de différentes études publiées 
sur le sujet, et les fonctions d’isolement post-zygotiques agissant sur la survie sont ajustées d’après 
les résultats obtenus au chapitre III. 
 
V.3.1.4) Paramètres de croissance 
Paramètres de croissance   Valeur par défaut 
  
Paramètres de croissance année 1 1.37 
Paramètres de croissance année 2 0.175 
Paramètres de croissance année 3 -0.37 
Paramètres de croissance année 4 -0.61 
Paramètres de croissance année 5 -0.64 
Paramètres de croissance année 6 -0.75 
Effet de l'altitude -0.33 
Effet de la pente -0.009 
Longueur fourche maximum (cm) 46 
Tableau 23: Paramètres de croissance du modèle Mediterranea. 
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La croissance des individus (Tableau 23)  a été calée grâce aux données collectées par la 
FDPPMA74 et l’INRA CARRTEL durant le programme INTERREG « Truites Autochtones » 
(2003).   
V.3.1.5) Paramètres de prélèvements par la pêche du modèle Mediterranea 
Prélèvements par la pêche   Valeur par défaut 
Prélèvements par la pêche Pêche rapportée à l'hectare (oui/non) non 
  
Taille de pêche minimale (cm) 18 
Taille de pêche maximale (cm) 70 
Activer la pêche régulière (oui/non) non 
  
 
Prélèvement homogène (par défaut) Nombre de poissons prélevé au total 
    
Prélèvement par ordre de Strahler Nombre de poisson pour l'ordre 1 
 
Nombre de poisson pour l'ordre 2 
Nombre de poisson pour l'ordre 3 
Nombre de poisson pour l'ordre 4 
Nombre de poisson pour l'ordre 5 
Nombre de poisson pour l'ordre 6 
Tableau 24: Paramètres de prélèvements par la pêche du modèle Mediterranea. 
 
V.3.2) Simulations 
V.3.3.1) Scenarii 
Les scenarii de simulation consisteront à croiser différentes structures de réseaux 
hydrographiques, plus ou moins complexes, avec un ensemble de combinaisons d’isolement 
reproducteur inspiré des chapitres II et III. Dans chacune des simulations les populations initiales 
seront constituées pour chaque tronçon à moitié d’individus avec un génotype purement MED et 
à moitié d’individus avec un génotype purement ATL. Nous observerons donc la dynamique de 
l’introgression en fonction des différents réseaux et des différentes valeurs d’isolement 
reproducteur. Ces simulations ont également pour objectif de donner un premier aperçu des 
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conséquences possibles de l’isolement reproducteur entre les deux lignées sur la démogénétique 
des populations. 
V.3.3.2) Réseaux hydrographiques et populations 
 
a) Réseaux semi réalistes 
 
Les scenarii prennent en compte quatre réseaux hydrographiques fictifs (Figure 49). Le 
premier (A) sera le plus simple possible, c’est-à-dire un seul et unique tronçon dans lequel seront 
placés 5000 individus MED et 5000 individus ATL. Les réseaux suivants (B, C, D) sont tous 
constitués de 30 tronçons abritant chacun 120 individus (60 MED et 60 ATL). Pour ces réseaux la 
population totale est donc de 3600 individus. Une plus forte population augmentait sensiblement 
les temps de simulation rendus plus longs par la complexification du réseau. Les réseaux b, c et d 
présentent le même nombre de tronçons, le même nombre initial  de poissons et ne diffèrent que 
par le nombre d’embranchements, de « nœuds » entre tronçons. Le réseau b en comporte 4, le 
réseau c 11 et le réseau d 14.Les simulations A, B, C et D  correspondront respectivement aux 
réseaux a, b, c et d. 
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Figure 49 : Structure des 4 réseaux hydrographiques fictifs utilisés dans les simulations. Les réseaux sont directement 
tirés de l’interface graphique du modèle Mediterranea. 
b) Réseau réaliste 
Les scénarii prennent également en compte un réseau hydrographique réaliste, celui du 
système Fier-Fillière (74).  Ce réseau a été découpé en 331 tronçons et comprend 36 
embranchements (figure 47a). Chaque tronçon a été initialement peuplé de 750 individus quel que 
soit sa superficie. Ces différences de densité entre tronçons s’homogénéisent au bout de quelques 
années de simulation avec les mécanismes de densité dépendance présents dans le modèle. 
 
V.3.3.3) Variables d’intérêts  
Les deux variables que nous avons utilisées dans les simulations sont la préférence des 
femelles et la survie embryo-larvaire. La préférence des femelles a été choisie comme hétérogame 
en accord avec les résultats du chapitre III. La survie embryo-larvaire a quant à elle été choisie 
151 
 
comme étant favorable à une lignée, ici à la lignée MED. Les résultats obtenus dans le chapitre I 
ne permettent pas d’être catégorique quant à la véracité de cette hypothèse mais cela nous donne 
l’occasion de tester l’interaction en deux forces antagonistes : l’une est censée accélérer le mélange 
des lignées (préférence) alors que l’autre donne un avantage aux descendants d’une des deux 
lignées (survie embryo-larvaire). 
a) Préférence des femelles 
 La préférence des femelles est ici hétérogame, donc plus la préférence est forte plus une femelle 
va préférer les mâles de l’autre origine. Différentes modalités de préférence ont été utilisées dans 
nos simulations (Figure 50). Nous posons ici l’hypothèse que la préférence hétérogame que nous 
avons mise en évidence se traduit par un système d’appariement hétérogame. 
 
a) Survie embryo-larvaire 
 La survie a été choisie pour être favorable aux descendants de la lignée MED. Différentes 
modalités de survie embryo-larvaire ont été utilisées dans nos simulations (Figure 51). Ces courbes 
sont directement tirées de l’interface utilisateur du modèle Mediterranea. On remarque que plus 
l’effet du génotype est important plus le différentiel de survie entre individus des deux lignées est 
important. 
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Préférence, modalité 4 Préférence, modalité 3 
Préférence, modalité 2 Préférence, modalité 1 
Préférence, modalité 5 
Figure 50: Courbe de préférence des femelles utilisées dans le plan de simulation. L'axe des ordonnées 
représente la probabilité qu'une femelle a de choisir un mâle d’un score donné (axe des abscisses). La courbe 
verte représente la préférence des femelles ATL, la courbe bleu la préférence des femelle Med et la courbe 
rouge la préférence des femelles HYB. 
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Figure 51: Courbe de survie embryo-larvaire utilisée dans le plan de simulation. L'axe des abscisses représente 
l'origine de l'individu (0 = ATL ; 1 = MED) et l'axe des ordonnées sa probabilité de survie. 
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b) Plan de simulation 
Concernant les simulations A, B, C et D le plan de simulation consistera à croiser pour 
chaque réseau les 5 modalités de préférence avec les 5 modalités de survie embryo-larvaire.  La 
simulation E (réseau réaliste) consistera à croiser 3 modalités de préférence avec 3 modalités de 
survie embryo-larvaire. Il s’agit des modalités de préférence 1, 2 et 3 et des modalités de survie 
embryo-larvaire 1, 3 et 5. Le choix d’un nombre de modalités réduites pour le réseau réaliste tient 
au temps de simulation rallongé par la grande taille de la population. 
V.3.3.4) Durée des simulations et itérations 
Toutes les simulations ont été faites sur 600 mois soit 50 ans. Cette durée permet d’obtenir 
une évolution sur une période assez longue après la mise à l’équilibre du modèle que nécessitent 
les mécanismes de densité-dépendance. Pour chaque combinaison de survie et de préférence 30 
itérations ont été effectuées. 
V.3.3.4) Lecture des résultats 
Nous nous intéresserons uniquement à l’évolution du taux d’introgression. Pour chaque 
simulation nous vérifierons qu’il n’y a pas eu de déclin démographique pouvant affecter nos 
résultats. Pour chaque combinaison d’isolement reproducteur, la boîte à moustache présente la 
médiane, le premier et troisième quartile ainsi que le premier et neuvième décile. En complément 
de chaque boîte à moustache le taux d’introgression moyen est donné. 
 
𝑡𝑎𝑢𝑥 𝑑′𝑖𝑛𝑡𝑟𝑜𝑔𝑟𝑒𝑠𝑠𝑖𝑜𝑛 𝑚𝑜𝑦𝑒𝑛 = 𝑠𝑜𝑚𝑚𝑒 𝑑𝑒𝑠 𝑡𝑎𝑢𝑥 𝑑′𝑖𝑛𝑡𝑟𝑜𝑔𝑟𝑒𝑠𝑠𝑖𝑜𝑛 𝑑𝑒𝑠 𝑛 𝑡𝑟𝑜𝑛ç𝑜𝑛𝑠/𝑛 
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V.4) Résultats 
V.4.1) Résultats bruts 
Ce paragraphe a pour objectif de donner un aperçu des types de sorties que l’on peut obtenir 
avec le modèle Mediterranea.  
 
Figure 52: exemple de sorties du modèle Mediterranea pour une itération. 
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Il est possible d’obtenir l’évolution de l’introgression moyenne (figure 52a), c’est-à-dire la 
moyenne des valeurs d’introgression de chaque tronçon, ou d’obtenir l’évolution du taux 
d’introgression pour chaque tronçon (Figure 52b). Pour chaque pas de temps, on peut visualiser 
plusieurs types de données comme par exemple le nombre d’individus par classe d’introgression 
(figure 52c, d et e). Par exemple on voit que la population de départ est constituée d’un nombre 
égal d’individu purs MED et purs ATL (Figure 52c), qu’au bout de 80 mois le mélange des lignées 
est caractérisé par une grande proportion d’hybrides (figure 52b), et qu’enfin, après 600 mois, la 
population est très hybridée (Figure 52c). Nous montrons ici l’évolution du taux d’introgression 
et du nombre d’individus par classe d’introgression mais d’autres variables peuvent être récupérées 
(figure 53). 
 
Figure 53: liste des variables disponibles dans le modèle Mediterranea. Capture d'écran de l'interface utilisateur. 
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V.4.2) Niveau de complexité nul : simulation A 
  
Figure 54: Résultats des simulations du modèle Mediterranea pour la simulation A. 
 
 Une lecture verticale du tableau de résultats de la simulation A (Figure 54) nous montre 
l’effet sélectif de l’isolement post-zygotique. En effet, pour toutes les valeurs de préférence on 
remarque une évolution du taux d’introgression qui tend vers un mélange d’avantage MED (soit 
vers 1).  Des simulations de la ligne 1 (survie égale pour tous les individus) aux simulations de la 
ligne 5 (très net avantage aux individus MED) toutes montrent une évolution vers une tendance 
MED. Une lecture horizontale nous montre l’effet de la préférence hétérogame qui accentue le 
mélange des deux lignées. En effet, pour chaque valeur de survie on remarque que le taux 
d’introgression diminue au fur et à mesure que la valeur de préférence augmente. Cette remarque 
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n’est pas valable pour la ligne 1 : la survie est égale pour tous les individus et la préférence ne fait 
que mélanger d’avantage la population.  
V.4.3) Complexification du réseau : Simulation B, C et D 
 
  La ligne 1 des tableaux de résultats (Figure 55, 56 et 57) correspond à un isolement post-
zygotique inexistant. Seule la préférence hétérogame rentre alors en compte c’est logiquement que  
les simulations B, C et D présentent des valeurs  d’introgression proche de 0.5.  
La colonne 1 des tableaux de résultats correspond à un système d’appariement aléatoire. 
L’intensification de l’isolement post-zygotique entraine alors une variation du taux d’introgression 
de plus en plus MED. On trouve alors des valeurs allant de 0.50 à 0.68 (B), de 0.50 à 0.66 (C) et 
de 0.50 à 0.70 (D) pour la modalité de préférence 1. On remarque également que pour les trois 
Figure 55: Résultats des simulations du modèle Mediterranea pour la simulation B. 
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réseaux l’intensification de l’hétérogamie vient légèrement contrebalancer l’isolement post-
zygotique avec par exemple une baisse de 0.70 à 0.62 pour la dernière ligne de la simulation D. 
Enfin, on constate que les valeurs moyennes d’introgression obtenues ne varient pas beaucoup en 
fonction de la complexité du réseau. En revanche, plus le réseau est complexe plus il semble 
engendrer de la stochasticité dans les résultats avec, au sein de chaque simulation, de plus grands 
écarts entre les valeurs extrêmes d’introgression. 
 
 
  
Figure 56: Résultats des simulations du modèle Mediterranea pour la simulation C 
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Figure 57: Résultats des simulations du modèle Mediterranea pour la simulation D. 
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V.4.4) Réseau réaliste 
 
Les résultats obtenus avec le réseau Fier-Fillière (Figure 58) montrent les mêmes tendances 
que celles obtenues avec les réseaux semi-réalistes. La préférence hétérogame tend à homogénéiser 
le mélange des lignées alors que la survie embryo-larvaire tend à faire évoluer le taux 
d’introgression vers un score de plus en plus MED. Cependant, il semblerait que la préférence 
hétérogame ait un impact moins important que dans les simulations précédentes. La lecture des 
deux dernières lignes montrent une évolution du taux d’introgression moyen de seulement 0.57 à 
0.55 et de 0.66 à 0.64. Enfin, on constate que le réseau réaliste entraine une grande variabilité inter-
tronçon en ce qui concerne l’évolution du taux d’inrogression. Par exemple, pour la première 
simulation (aucun isolement reproducteur), la seule complexité du réseau donne au bout de 600 
mois des résultats variant de 0.02 à 1 sous l’action de la dérive génétique. 
  
Figure 58: Résultats du modèle Mediterranea pour la simulation E. 
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V.5) Discussion 
V.5.1) Forces évolutives 
Le premier constat est que les résultats sont biens influencés par les deux forces évolutives 
que sont la survie des descendants et la préférence des femelles. Les deux jouent un rôle dans la 
dynamique de l’introgression en sélectionnant certains génotypes pour l’une et favorisant le 
mélange pour l’autre. Ce constat est d’autant plus intéressant qu’il intervient une durée 
relativement courte (50 ans).  Il est également intéressant que des changements dans le taux 
d’introgression peuvent intervenir dans des durées qui correspondent à des échelles de gestion (une 
dizaine d’années). Bien que ces résultats ne soient que théoriques et ne permettent pas de valider 
le modèle, on remarque tout de même qu’ils ne sont pas aberrants. Par exemple, la variabilité 
spatiale de l’introgression n’est pas sans rappeler dans une certaine mesure celle observée sur le 
réseau hydrographique haut-savoyard. Ensuite, le plus grand gain en termes d’allèles MED dans 
la population fait passer l’introgression moyenne de 0.50 à 0.70.   
V.5.2) Complexification du réseau 
Le point remarquable au travers des 5 simulations et que le taux d’introgression moyen ne 
varient que peu entre chaque réseau pour la même combinaison d’isolements reproducteurs. En 
revanche, c’est la variabilité inter-tronçons qui elle augmente considérablement (Figure 59). Il 
paraît alors prudent de prendre les résultats des réseaux les plus ramifiés avec plus de précaution. 
D’autre part, il sera intéressant de voir l’évolution de cette variabilité avec l’ajout de certains 
paramètres comme la température  ou encore la connectivité. 
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V.5.2) Approche préliminaire 
 Les simulations menées ici constituent une première approche de modélisation avec le modèle 
Mediterranea. Aussi restent-elles simples et sont-elles loin de prendre en compte l’ensemble des 
possibilités qu’offre le modèle. Par exemple, nous avons vu que l’isolement post-zygotique avait 
bien un effet sur la dynamique de l’introgression dans nos simulations. Aussi, comme mentionné 
dans le paragraphe précédent, la prise en compte de  la température et de la connectivité devrait 
contraster d’avantage la dynamique spatiale de l’introgression. 
  
Réseau B Réseau C
Figure 59: Taux d'introgression par tronçon pour deux itérations du réseau B et du réseau C (Préférence 
hétérogame = 3 ; Isolement post-zygotique = 5). Les réseaux sont directement tirés de l’interface 
graphique du modèle Mediterranea. Les rectangles rouges entou entourent les valeurs maximales et 
minimales d’introgression de chaque réseau. 
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Chapitre VI 
Discussion générale 
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VI.1) Existe-il un isolement reproducteur entre les lignées ATL et 
MED ? 
VI.1.1) Absence d’isolement reproducteur causé par la compétition intra-
sexuelle mâle 
Notre première hypothèse concernant un isolement pré-zygotique était qu’une différence 
d’agressivité lignée-dépendante pouvait favoriser l’accès aux femelles pour les mâles d’une lignée 
et limiter l’accès aux femelles pour l’autre. Aucune différence d’agressivité liée au phénotype n’a 
été mise en évidence. Les mâles chassent leurs concurrents indépendamment de leur propre 
phénotype et du phénotype du receveur. Nous pouvons donc avancer qu’il n’y a pas d’isolement 
reproducteur pré-zygotique lié à la compétition intra-sexuelle mâle dans la population étudiée. 
Autrement dit, l’accès aux femelles n’est pas régi par le phénotype des mâles, tout du moins en ce 
qui concerne la compétition intra-sexuelle.  
 Le manque d’études antérieures concernant des différences d’agressivité entre deux lignées 
évolutives chez les salmonidés empêche toute mise en regard avec des données existantes. En 
revanche, notre résultat peut apporter un début de réponse à la question de la pérennité des 
comportements induits par la domestication pour des individus ayant éclos in natura de parents 
domestiques ou descendants de parents domestiques, ce qui est le cas pour les systèmes étudiés 
puisque les derniers repeuplements traditionnels ATL sur la Dranse d’Abondance on eut lieu en 
1996 (Caudron et al., 2011). Chez les salmonidés, des différences d’agressivité ont été démontrées 
entre individus domestiques et individus sauvages et ce dès les jeunes stades. Par exemple, Einum 
et Fleming (2005) trouvent  chez des juvéniles de saumon de l’Atlantique et en milieu contrôlé 
une agressivité accrue des individus domestiques comparés aux individus sauvages et des 
individus hybrides plus agressifs que leurs deux souches parentales. Chez le saumon coho, Swain 
et Ridell (1990) mettent aussi en avant une agressivité plus importante chez les juvéniles 
domestiques. Chez les adultes, Yamamoto et Reinhardt (2003) trouvent pour le saumon masou une 
agressivité accrue des individus domestiques, agressivité qui ne leur permet cependant pas de 
dominer leurs congénères sauvages. Chez le saumon de l’Atlantique, les individus domestiques 
ont montré moins de comportements agonistiques que les individus sauvages mais ont participé à 
davantage de combats réciproques et de manière plus prolongée (Jonsson, 1997). Au-delà du fait 
de savoir qui est le plus agressif, il est intéressant de constater que plusieurs études ont mis en 
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avant des différences d’agressivité entre les individus sauvages et les individus domestiques. Si 
l’on pose l’hypothèse que ces différences se retrouvent chez la truite commune, nos résultats 
tendraient à soutenir l’idée que ces comportements diminuent au fur et à mesure des générations 
in natura, jusqu’à se perdre, même si nous ne pouvons rien avancer quant à la vitesse à laquelle 
cela se produit. En quelque sorte, cette hypothèse rejoint l’idée que des comportements sont liés 
au degré de domestication comme l’a montré Dwyer (1990) pour trois souches de truites arc-en-
ciel. Pour être plus exhaustif, certaines études chez les salmonidés montrent une agressivité 
moindre des individus domestiques comme chez l’ombre commun (Salonen et Peuhkuri, 2004) ou 
comme chez le saumon coho où les individus domestiques étaient moins agressifs et avaient un 
accès moindre aux femelles avec un taux d’appariement évalué à 62% de celui des individus 
sauvages. Ces différences de résultats concernant l’agressivité entre individus domestiques et 
individus sauvages peuvent trouver leur explication dans les conditions variables rencontrées dans 
les piscicultures comme une sélection volontaire du pisciculteur, une sélection involontaire due 
aux conditions offertes par les piscicultures, le taux de consanguinité ou la dérive génétique (Price, 
1999). 
 Une agressivité similaire des individus en fonction de leur origine ne signifie pas pour 
autant qu’ils aient le même succès reproducteur. Même dans le cas d’un accès égal aux femelles, 
d’autres facteurs pourraient venir limiter ou favoriser l’hybridation entre les lignées. De 
nombreuses pistes pourraient être évoquées comme par exemple des différences de soins paternels 
(Tentelier, 2011) ou encore des différences liées à la compétition spermatique. Les mâles ATL 
utilisés lors des fécondations ont donné une quantité de laitance plus importante que les mâles 
MED, et l’on peut raisonnablement penser que ce trait ait été sélectionné par les pisciculteurs. 
Nous pourrions penser qu’une quantité de laitance plus importante soit un avantage, par exemple 
car elle permettrait de couvrir plus de femelles ou de maximiser la probabilité de fécondation, avec 
ou sans compétition spermatique. Cependant il est concevable que des différences existent entre 
les individus sauvages et les individus domestiques ou d’origine domestique. En effet, il a été 
démontré  que chez le saumon de l’Atlantique la vélocité des spermatozoïdes est un facteur 
primordial de la compétition spermatique (Gage et al., 2004). Or, chez la truite commune comme 
chez d’autres poissons téléostéens la vélocité des spermatozoïdes est assez largement contrôlée 
par la température (Hadi Alavi et Jonsson, 2005). Aussi pourrait-on envisager que dans des 
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conditions thermiques basses les mâles MED puissent avoir un avantage lié à la compétition 
spermatique. 
VI.1.2) Une préférence hétérogame mise en évidence dans la population étudiée 
La préférence des femelles était notre deuxième candidat pour un potentiel isolement pré-
zygotique lié au comportement reproducteur entre les lignées MED et ATL. Les types de 
préférence envisagés initialement étaient (i) une préférence aléatoire, (ii) une préférence 
homogame, c’est-à-dire que les femelles préfèrent les mâles qui leur ressemblent, (iii) une 
préférence hétérogame, c’est-à-dire que les femelles préfèrent les mâles présentant un phénotype 
dissemblable au leur et (iv)  une préférence « globale », c’est-à-dire que les femelles des deux 
lignées préfèrent un seul et même phénotype. Sur la base de quatre critères phénotypiques nous 
avons pu mettre en évidence une préférence hétérogame des femelles, c’est-à-dire une préférence 
pour des phénotypes dissemblables ou partiellement dissemblables aux leurs. Dans la mesure où 
(i) nous n’avons pas trouvé de différence d’agressivité entre les mâles et que (ii) les deux lignées 
ne présentent pas de différence de croissance, nous pouvons envisager que  cette préférence puisse 
avoir un impact en facilitant de manière effective le flux de gènes entre lignées. Ce résultat est à 
la fois logique mais aussi inattendu. En effet, il n’y a pas de réelles surprises à ce que la femelle 
se base sur des traits phénotypiques pour exprimer sa préférence. Chez les salmonidés certains 
traits phénotypiques mâles sont connus pour être sous sélection de la femelle  et d’autres sont 
connus pour être reliés à des bénéfices indirects (voir I.6.1). Il parait donc logique que les femelles 
puissent se baser sur des différences d’ornementation et/ou coloration pour exprimer leur 
préférence. En revanche, le fait que les femelles n’expriment pas une préférence pour un phénotype 
donné mais des phénotypes dissemblables aux leurs est plus étonnant. En effet, d’un point de vue 
théorique il est attendu que la préférence des femelles coévolue avec les traits sous sélection des 
mâles (Fisher, 1930). Si cette coévolution suit des trajectoires différentes entre les populations, 
elle peut même entrainer un processus de spéciation (Lande, 1981 ; Ritchie, 2007 ; Maan et 
Seehausen, 2011). Dans la mesure où les lignées MED et ATL ont évolué séparément durant une 
longue période (0.5 Ma à 2 Ma, Bernatchez, 2001) dans des environnements aux contraintes 
différentes, nous aurions pu nous attendre à ce que la préférence des femelles aille vers des mâles 
de leur propre origine. La question se pose alors de l’impact de la domestication sur l’évolution ou 
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la pérennité de la préférence des femelles. D’une part, les conditions de domestication peuvent être 
très différentes de celles rencontrées en milieu naturel (Kohane et Parsons, 1988 ; Price, 1999), 
entrainant rapidement la diminution de génotypes aptes à se reproduire et à survivre en milieu 
naturel (Allenforf et Waples, 1995). D’autre part, les appariements se font artificiellement et les 
géniteurs sont choisis sur la base de traits d’intérêt pour le pisciculteur (ex : croissance, fécondité) 
qui peuvent entrainer des syndromes comportementaux (agressivité, Huntingford et Adams, 
2005)) ou une réduction de l’aptitude phénotypique (Broom et Johnson, 1993). En réalité, une 
pratique répandue en pisciculture est de féconder les œufs de chaque femelle avec la laitance de 
plusieurs mâles sélectionnés aléatoirement (Pitcher et Neff, 2007). En regard de la sélection en 
pisciculture nous pouvons douter que la préférence des femelles d’origine domestique soit 
similaire à celle des femelles ATL autochtones.  Une autre hypothèse est également envisageable. 
Nous pouvons imaginer que les barrières reproductives entre les deux lignées soient faibles étant 
donné l’hybridation qui découle de leur mise en contact. De plus, nous savons que les barrières 
comportementales entre espèces de salmoninae sont faibles étant donné que les espèces que 
contient cette famille ont des comportements reproducteurs stables et similaires (Esteve, 2005). 
Aussi peut-on imaginer que la mise en contact des deux lignées ait entrainé un appariement 
aléatoire qui aurait ensuite évolué au fur et à mesure des générations vers une préférence 
hétérogame. D’une part, il faudrait que la préférence hétérogame entraine des bénéfices pour les 
femelles exprimant cette préférence (voir hypothèse du CMH,  III.2.7). D’autre part, cela 
signifierait que cette préférence serait détectable 10 ans après la fin des repeuplements. 
VI.1.3) Un avantage sélectif possible aux MED, en interaction avec la 
température, pour la phase œuf 
 
 L’hypothèse des gestionnaires et des scientifiques était que les individus MED pouvaient 
bénéficier d’un avantage sélectif lié à la température d’incubation. Cette hypothèse se basait sur le 
fait que de nombreux cours d’eau présentent des températures qui atteignent les seuils critiques de 
développement que l’on rencontre dans la littérature. Nous avons pu mettre en évidence un 
avantage sélectif aux descendants des femelles MED, avantage qui apparait plus important pour 
des températures basses et qui tend à disparaitre pour des températures plus élevées (8°C). Si cet 
avantage semblerait bel et bien exister, sa répercussion au sein de populations entièrement 
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hybridées est difficile à estimer (mais il est possible désormais d’explorer cet aspect dans le modèle 
Mediterranea). Il est intéressant de noter que nous n’avons pas trouvé d’effet de l’origine des mâles 
sur la survie embryo-larvaire, ce qui tendrait à montrer qu’il n’y aurait pas de bénéfice indirect 
pour les femelles à s’associer avec des mâles d’une origine précise, en tous cas à ce stade. Cela 
implique que l’avantage en terme de fitness que confèrent les femelles MED à leurs descendants 
est forcément lié à des traits ou comportements seulement exprimés par les femelles. On peut 
penser que des différences de soins maternels existent entre les deux lignées et pourraient venir 
moduler les résultats de survie que nous avons obtenus (profondeur d’enfouissement, choix de 
l’habitat de reproduction). Il est aussi possible que des différences d’investissement reproducteur  
chez les femelles des deux lignées soient responsables de ce différentiel de fitness : nous avons 
cependant tenu compte de l’effet de la taille de l’œuf, il faut donc se tourner vers des composantes 
plus qualitatives, comme la composition des réserves vitellines (Régnier, 2012), ou encore les 
messages hormonaux transmis par la femelle.  
  
VI.1.4) Un différentiel de survie entre ATL et MED adulte 
 Sur la base d’un large jeu de données nous avons pu mettre en évidence un différentiel de 
survie au-delà de l’âge de 2+ lié au génotype. Sur un jeu de 4 allèles, plus un individu a d’allèles 
MED, plus il a de chances de survivre après l’âge de 2+. Autrement dit, si les âges à la maturité 
ne diffèrent pas entre lignées, les individus MED peuvent statistiquement participer à davantage 
de saisons de reproduction. D’autre part, ce différentiel de survie pourrait bien être un indice d’une 
adaptation locale des individus MED. Nous pouvons nous demander si une survie supérieure des 
MED au stade adulte est une répercussion d’un isolement post-zygotique durant les jeunes stades 
ou de mécanismes à l’œuvre tout au long de la vie d’un individu. 
VI.2) Critiques et limites des résultats 
 Les résultats que nous avons pu mettre en évidence concernent une échelle locale. Il 
convient donc de rester mesuré quant à leur généralisation à d’autres populations, et encore plus à 
l’échelle des deux lignées. Il est également aussi important de rappeler une fois de plus que nous 
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nous sommes intéressés à des populations hybridées et que nous ne sommes plus en présence d’un 
premier contact entre MED sauvages et ATL domestiques. Pour rappel, les repeuplements ont 
cessé en 1993 sur le ruisseau de Chevenne et en 1996 sur la Dranse d’Abondance nonobstant un 
transfert d’individus sauvages en 2000. Les vidéos captées ont donc été filmées plus de dix ans 
après la fin des repeuplements. Enfin, pour certains travaux, nous nous appuyons sur des aspects 
phénotypiques, et pour d’autres, sur des aspects génotypiques. Les deux approches présentent 
chacune leurs intérêts, et phénotype et génotype sont en partie corrélés, mais cela peut souvent 
limiter la portée de nos résultats.  
VI.2.1) Agressivité des mâles et préférence des femelles 
 Le fait d’avoir mis en évidence cette préférence est assez remarquable : elle a été mise en 
évidence in situ et a donc été détectable au milieu d’une multitude de facteurs. La méthodologie 
utilisée est tout à fait différente des approches expérimentales généralement menées et qui 
simplifient au maximum l’environnement et la possibilité de choix de l’individu. La possibilité 
que la préférence influe sur l’appariement paraît d’autant plus possible que nous n’avons trouvé 
aucune différence d’agressivité chez les mâles. Cette égalité dans la compétition intra-sexuelle 
mâle nous laisse penser d’une part que la préférence pourrait bel et bien avoir un impact dans la 
régulation des flux gènes, et d’autre part cela nous permet une première évaluation de notre 
méthodologie. En effet, le fait de ne pas trouver d’effet du phénotype dans la compétition entre 
mâles rend le résultat de préférence d’autant plus pertinent.  
 Il faut également être conscient des limites de notre protocole et de notre échantillonnage. 
En effet, la fraie a été suivi sur deux saisons avec des conditions très contrastées : le premier hiver 
fut sec et froid, permettant ainsi de filmer la reproduction dans des conditions optimales, et le 
second fut doux et pluvieux, ce qui a rendu l’enregistrement de vidéo beaucoup plus compliqué. 
De plus, l’activité de reproduction semble s’être déroulée différemment entre l’hiver 2011 et 
l’hiver 2012 avec dans le premier cas un pic de reproduction d’une dizaine de jours et dans le 
seconde des fraies des pics d’activité contraint sans doute par la turbidité de l’eau. En effet, il 
semble que l’augmentation de la turbidité puisse faire partir la femelle de la frayère (obs. pers. lors 
de travaux ayant troublé l’eau de la Serve par intermittence sur près de deux semaines). Il semble 
également que durant les périodes prolongées durant lesquelles la Dranse était très turbide les nids 
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n’est pas été recouvert. En revanche, lors de l’éclaircissement de l’eau une quantité importante de 
frayère était comptabilisée en 48 heures.  Aussi peut-on imaginer que l’on aurait un meilleur aperçu 
de la reproduction avec un suivi sur le long terme. D’autre part, si le linéaire entre la confluence 
Chevenne-Dranse et la confluence Serve-Dranse est de 8 kilomètres, les sites où ont été filmées 
les vidéos ne sont pas répartis équitablement le long du linéaire. Certains sites où l’activité de fraie 
était intense ont été privilégiés. On peut se demander si les observations faites sur des « hotspots » 
qui présentent une certaine frénésie lors de la fraie donnent les mêmes résultats que des sites avec 
des densités de frayères actives moindres D’une part, sur la plage de graviers située sur la Dranse 
où ont été filmées une bonne partie des UO, on trouve plusieurs frayères actives dans une vingtaine 
de mètres carrés, avec donc des mâles qui peuvent passer d’une frayère à l’autre dans un laps de 
temps très court. Nous pouvons nous demander si une telle activité ne peut pas avoir une 
répercussion sur les comportements que nous avons observés et qui ne seraient alors pas forcément 
représentatifs de l’ensemble des sites de la rivière. D’autre part, nous savons que les taux 
d’introgression peuvent varier très vite d’un secteur à un autre. Aussi, un échantillonnage plus 
étalé spatialement pourrait-il amener un autre panel de phénotypes. 
VI.2.2) Etude de la survie embryo-larvaire 
 L’étude de la survie embryo-larvaire donne également des résultats qu’il faut interpréter 
avec précaution comme nous l’avons fait dans le § III.2.9. En plus de ces réserves il convient là 
encore d’être conscient des limites de notre approche. Tout d’abord nous avons testé l’influence 
de la température sur la survie embryo-larvaire selon 3 modalités. Un nombre plus important 
permettrait un gradient plus fin. D’autre part, il n’est pas impossible qu’au travers de la température 
nous ayons testé l’effet d’une variable covariant avec la température. Les trois cours d’eau dans 
lesquels ont été disposés les incubateurs présentent bien des différences de température, mais 
également des différences de pente ou de débits. Nous pourrions également penser à des 
différences physico-chimiques pouvant affecter de manière différentielle la survie des 
descendants. Le fait que l’on ait des variations spatiales de la survie en fonction du génotype est 
avéré. Cependant, si la température semble être un candidat solide pour expliquer ces différences 
nous ne pouvons l’affirmer catégoriquement et exclure d’autres hypothèses. En outre, nos modèles 
sont des modèles du premier degré (pseudo linéaires) et ne sont pas capables de détecter  une survie 
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supérieure (ou inférieure) des individus hybrides par rapport aux individus de lignée pure. Des 
investigations supplémentaires sont nécessaires sur ce point. 
 Une manipulation en milieu contrôlée a été effectuée lors de l’hiver 2012 mais a 
malheureusement échoué suite à un problème technique. Elle aurait sans doute donnée un aperçu 
un peu artificiel de la survie embryo-larvaire mais aurait eu l’avantage de mieux isoler l’effet de 
la température. 
VI.2.3) Survie Adulte 
 Notre analyse a été menée sur un grand jeu de données à l’échelle du département de la 
Haute-Savoie. Aussi peut-on supposer qu’il soit assez représentatif des populations du 
département.  
VI.2.4) Des Méditerranéennes chez les Atlantiques 
 Il existe dans les Pyrénées-Atlantiques une situation qui nous permet de discuter nos 
résultats sous un autre angle. En effet, l’amont du bassin des Nives (Bassin de la Nive de 
Béréhobie) est un bassin peuplé naturellement par la lignée ATL et qui est adjacent aux bassins 
d’Iraty et d’Egurguy, tous deux naturellement peuplés par la lignée MED. L’amont du bassin des 
Nives de Béréhobie est peuplé par des individus hybrides MED-ATL qui ont tout d’abord été 
identifiés sur la base du phénotype pour ensuite être diagnostiqués par analyse génétique (2 
marqueurs microsatellites) (Darritchon, 2015). La présence de la lignée MED est 
vraisemblablement due aux introductions qui ont eu lieu entre 1954 et 1962, soit 8 ans durant 
lesquels ont été déversés un peu plus de 4 millions d’individus au stade œuf. L’hypothèse d’un 
contact secondaire naturel ne peut être totalement écartée même si la topographie des lieux laisse 
planer un sérieux doute sur cette possibilité. Dans tous les cas, les observations faites de nos jours 
sont assez singulières : que ce soit à cause de repeuplements pratiqués 50 ans en arrière ou à cause 
d’un contact secondaire encore plus ancien, on constate la présence d’hybrides MED en amont du 
bassin des Nives de Béréhobie. Cette présence d’hybrides confirme que le flux de gènes s’est bien 
réalisé dans cette situation précise (introduction d’individus MED dans une population ATL), et il 
faut signaler que cette présence se limite essentiellement aux têtes de bassin.  
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 La présence d’hybrides a été tout d’abord révélée via le phénotype. Une analyse génétique 
supplémentaire menée sur 10 individus a montré que 9 possèdent un ADN mitochondrial d’origine 
Adriatique que l’on peut considérer comme une subdivision de la lignée MED (Snoj et al., 2009) 
. Si ce résultat se concrétisait sur un plus large échantillon il rejoindrait les observations Carlo 
Largiader (données non publiées) et pourrait correspondre aux isolements que nous avons mis en 
évidence. En effet, l’ADN mitochondrial des hybrides du ruisseau de Chevenne montrait que le 
croisement ♂ATL × ♀MED contribuait d’avantage au recrutement naturel que les autres 
croisements possibles. D’après nos propres résultats, nous pouvons émettre l’hypothèse que ce 
constat soit le résultat d’un appariement hétérogame et d’une meilleure survie des descendants de 
femelles MED. Cependant, il faut prendre cette proposition avec la précaution qui s’impose car 
nous n’avons pas de preuve que la préférence hétérogame entraîne des appariements hétérogames.
 Cependant, la température hivernale de ces têtes de bassin fluctue autour de 8°C contre 
environ 10°C pour la partie aval. Il n’est pas évident qu’un tel différentiel de température puisse 
créer un différentiel de mortalité important entre lignées. On pourrait aussi supposer que la 
fragmentation de ces têtes de bassin limite les flux de gènes entre l’amont et l’aval du cours d’eau. 
D’autres possibilités pourraient être envisagées mais paraissent très spéculatives. Ainsi, le 
caractère très sédentaire des truites MED mis en évidence par Berrebi (2009) dans certaines 
populations pourrait expliquer le cantonnement des gènes dans les zones amont. Dans le même 
temps la fragmentation de ces milieux (Franck Darritchon, com. pers., obs. pers.) pourrait limiter 
l’apport de gènes ATL de l’aval vers l’amont. La présence des MED est un négatif des situations 
haut-savoyarde avec une population ATL isolée en tête de bassin. On ne peut exclure que la 
situation observée sur le bassin des Nives puisse être également due, au moins en partie, à un effet 
démographique. En effet, dans le cas d’une population ATL présentant une faible densité nous 
pouvons imaginer que le déversement d’individus MED en nombre important ait facilité le 
maintien d’allèles MED dans cette zone.  
 Une observation concorde bien avec les observations faites en Haute-Savoie : la très grande 
majorité des individus identifiés comme HYB présentent quatre bandes latérales. Lors des 
observations de reproduction dans la vallée d’Abondance et des pêches de géniteurs de l’Ovéran 
nous avions fait la même constatation. Il serait tentant de conclure que ce trait phénotypique se 
transmet plus facilement que les autres, mais il faut rester prudent. En effet, il est possible que le 
choix de prélèvement des individus HYB soit orienté par ce trait qui est plus facilement visible 
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que les autres. Enfin, il est intéressant de signaler que les choix de gestion locaux  dans le bassin 
des Nives vont vers une conservation de ces populations hybridées même si bien sûr, l’ampleur 
des repeuplements et leurs impacts n’ont rien de comparable avec la situation haut-savoyarde. 
VI.3) Comparaison avec les données d’introgression /Conséquences 
de ces isolements 
Les grandes tendances que l’on rencontre Haute-Savoie sont : beaucoup d’hybrides, persistance 
d’une petite proportion d’individus MED et la disparition des individus ATL. La combinaison de 
nos résultats peut, dans une certaine mesure, expliquer les grandes lignes de ce patron. En effet, la 
préférence hétérogame mise en évidence peut clairement jouer un rôle de catalyseur dans 
l’hybridation entre les lignées MED et ATL. Cette préférence hétérogame expliquerait également 
en partie la disparition des individus ATL : sa répercussion à l’échelle de la population serait un 
brassage des phénotypes opposés, soit dans une certaine mesure des lignées MED et ATL. De 
manière caricaturale, en ne tenant compte que de cette préférence il ne devrait plus rester 
d’individus typiques des deux lignées. Or, on constate généralement qu’une petite proportion 
d’individu MED persiste au sein des populations. Cette présence pourrait trouver un début 
d’explication à la fois dans l’isolement post-zygotique au stade embryo-larvaire entre les deux 
lignées et dans le différentiel de survie à l’âge adulte entre individus MED et ATL. D’une part, la 
préférence hétérogame ne signifie pas forcément des appariements hétérogames strictes. On sait 
par exemple que chez les salmonidés les mâles périphériques peuvent avoir un succès reproducteur 
non négligeable. Les données d’introgression indiquent que des appariements MED × MED ont 
bien lieu et nos résultats montrent que les descendants issus de ces croisements (comme tous ceux 
issus  d’une femelles MED) ont vraisemblablement une survie plus élevée que les descendants de 
femelles ATL. D’autre part, l’analyse de la distribution à partir du stade 2+ nous permet aussi 
d’imaginer un scenario allant dans le sens de croisement MED × MED. Nous savons qu’au-delà 
de 3 ans un individu MED à plus de probabilités de survivre qu’un individu ATL. Un individu 
MED vit donc statistiquement plus vieux qu’un individu ATL. Les deux lignées ayant des taux de 
croissances similaires, les individus les plus grands seront majoritairement des individus MED. 
Ainsi, un mâle MED plus âgé sera plus grand que la moyenne de ses concurrents lors de la période 
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de reproduction. Cette différence de longueur lui confèrera un avantage  évident lors de la 
compétition intra-sexuelle mâle régissant l’accès aux femelles, la longueur totale étant un des 
facteurs déterminant de cette compétition (Jacob et al., 2007). Les femelles MED vivant également 
plus longtemps que leurs homologues ATL, les plus grandes femelles seront d’origine MED. Or, 
les grands mâles MED pourraient très bien préférer les femelles MED, plus grandes, comme le 
montre la bibliographie chez d’autres salmonidés ou d’autres espèces de poissons (Hanson et 
Smith, 1967 ; Rowland, 1982 ; Berglund et al., 1986). Un tel scénario, bien qu’il élude 
vraisemblablement d’autres facteurs, constitue une première piste quant à l’explication de la 
persistance d’individus MED au sein de la population. Certes la matrice de rencontre ne montre 
qu’une paire d’individu avec des phénotypes typiques MED, mais il est important de rappeler que 
même si notre échantillonnage représente plus de 45 heures de vidéos, plus de 100 individus, près 
de 1200 items d’agressivité et près de 500 items de préférence, il n’en reste pas moins qu’il a été 
effectué dans une zone géographique relativement restreinte et sur deux saisons de reproduction.  
 Les données génétiques des cours d’eau de Haute-Savoie montrent beaucoup de 
populations hybridées avec des taux d’introgression inférieurs à 50%, donc avec une tendance plus 
MED que ATL. Là encore, le différentiel de survie au stade œuf peut expliquer une partie de ces 
observations, mais la longévité supérieure des géniteurs MED pourrait également jouer un rôle, 
ces derniers ayant statistiquement plus d’opportunités de transmettre leurs gènes : ils participent à 
plus de périodes de reproduction. En outre, les plus grandes femelles étant en général d’une origine 
plutôt MED, elles auraient potentiellement une plus grande fécondité. 
VI.4) Implication pour la gestion 
VI.4.1) Arrêt des repeuplements ATL 
La préférence agit vraisemblablement comme un catalyseur du mélange entre lignées et il 
paraît donc logique d’éviter tout contact entre les lignées MED et ATL. L’une des premières 
recommandations serait alors de proscrire tout repeuplement ATL en zone MED comme de très 
nombreuses études avant nous l’ont conseillé (Guyomard, 1989 ; Largiader et Scholl, 1996 ; 
Caudron et Champigneulle, 2002). La seule différence, et non des moindres, est qu’en plus de nous 
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appuyer sur des données issues d’un monitoring à long terme (données FDPPMA74), nous avons 
pu mettre en évidence (i) un des mécanismes qui pourrait expliquer pourquoi il y a une importante 
création d’hybrides et (ii) que les hybrides produit n’ont pas de déficit de survie flagrant. Au-delà 
de l’arrêt des repeuplements ATL, l’isolement volontaire d’une population se justifie pleinement 
et devra, en fonction des situations, être couplé à un enlèvement volontaire de la population ATL 
comme cela a déjà été réalisé sur le ruisseau de Chevenne (Caudron et al., 2011). 
VI.4.2) Repeuplement MED 
Le repeuplement MED ou le transfert d’individus sauvages sont peut-être à envisager 
différemment. Certes, il paraitrait peu raisonnable de pratiquer ces deux stratégies dans des 
populations très hybridées. D’après nos résultats, on peut supposer que les individus 
s’apparieraient avec les phénotypes distants aux leurs ce qui accentuent le mélange des lignées. 
Cependant, dans des populations peu hybridées et soumises à des températures d’incubation 
froides, l’avantage sélectif des femelles les plus MED pourrait éventuellement avoir une 
répercussion au niveau de la population en entrainant une baisse du taux d’introgression. Une telle 
hypothèse pourrait être testée par l’utilisation du modèle Mediterranea et constitue d’ailleurs un 
très bon exemple de ce que la modélisation démogénétique individu centrée peut apporter à la 
gestion comme outil d’aide à la décision. Bien sûr ces estimations se feraient sur la base de nos 
connaissances actuelles concernant les isolements pré- et post-zygotique et nous n’ignorons pas 
que d’autres facteurs ou mécanismes puissent également influer sur la dynamique des flux de 
gènes. Comme nous en parlerons plus tard, il est possible que la température ne soit pas le facteur 
principal de l’isolement post-zygotique et que d’autres mécanismes soient à l’œuvre comme la 
durée de développement et/ou la compétition territoriale chez les jeunes stades. 
 
Le transfert d’individus sauvages a fait ses preuves en tant que stratégies permettent de 
repeupler des secteurs présentant une faible densité (Caudron et al., 2009). Il a pour avantage sur 
le repeuplement MED de conserver une partie de la sélection in natura puisque l’on peut être sûr 
que ces individus ont été soumis à la sélection naturelle et que leurs parents ont été soumis à la 
sélection sexuelle (dans la mesure où les repeuplements ont été stoppés plusieurs années 
auparavant). 
178 
 
 
 Le repeuplement MED à partir de descendants MED sauvages conserve vraisemblablement 
des aspects génétiques et épigénétiques des parents comme l’investissement reproducteur, le soin 
parental ou les effets maternels. Même si l’on peut trouver pointilleux ce dernier aspect, il n’y a 
que peu de chance pour que les croisements réalisés en pisciculture concordent avec ceux que l’on 
aurait trouvé in natura.  Cependant, pour des croisements réalisés à partir de géniteurs sauvages 
nous pouvons supposer que cela n’a pas trop de répercussion sur la survie des descendants. 
Cependant, si l’on venait à repeupler massivement en MED, nous serions en droit de nous 
demander dans quelle mesure ces individus reflètent les populations MED d’avant les 
repeuplements ATL. 
VI.4.3) « Tout hybride » 
Une des principales problématiques rencontrées par les gestionnaires est le cas des 
populations « tout hybride ». Comment agir sur ces populations ? Vraisemblablement cette 
problématique est assez insoluble. Ces populations sont généralement pérennes, au moins en 
Haute-Savoie, et aucune stratégie ne peut être envisagée à l’heure actuelle. Concentrer des efforts 
de gestion, donc des efforts financiers et des efforts  humains pour faire diminuer le taux 
d’introgression de ces populations parait vain. Les seules stratégies potentiellement envisageable 
semblent être (i) le repeuplement MED dans les zones « froides » et (ii) l’éradication par des 
méthodes chimiques, méthode interdite à juste titre au sein de l’Union Européenne. Bien sûr, la 
simulation démo-génétique pourrait être un outil d’aide à la décision dans ce cas de figure. 
Concernant le repeuplement MED, les remarques faites dans le paragraphe précédent restent de 
mise. 
Quel pourrait être le devenir de ces populations ? Dans la mesure où les repeuplements sont 
proscrits, nous pourrions nous attendre à terme à ce qu’un nouveau phénotype moyen se dégage 
sous l’effet de la sélection naturelle et de la sélection sexuelle. Il dépendrait alors également de la 
du cocktail sur laquelle agirait la sélection, c’est-à-dire ici l’origine des individus introduits et  
degré de mélange de la population. Les observations faites dans différents cours d’eau de Haute-
Savoie montrent d’ailleurs des différences dans les phénotypes hybrides. Certes, il ne s’agit pas 
ici d’analyses fines mais de simples observations personnelles. Cependant, lors des deux 
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campagnes vidéo il est apparu que la population de la Dranse d’Abondance proposait la plus 
grande amplitude de score phénotypique (voir II.3.4). Bien sur ce cours d’eau a très largement 
contribué à notre jeu de données et l’on pourrait penser que cette amplitude est lié au fait que 
beaucoup plus d’individus filmés proviennent de cette rivière. Cependant, la population de ce cours 
d’eau est composée de phénotypes beaucoup plus variés que le ruisseau de Chevenne, la Serve ou 
même l’Ovéran où ont été prélevés les géniteurs. La Dranse abrite ainsi des phénotypes très typés 
MED, quelques phénotypes très typés ATL domestiques et un ensemble de phénotypes hybrides 
extrêmement variés. Nous trouverons ainsi des individus à la robe proche de celle rencontrée sur 
le bassin des Nives (très grande densité de points noirs sur tout le corps), ou au contraire des 
individus quasiment dépourvus de ponctuation. A l’inverse lors des pêches de prélèvements sur 
l’Overan les hybrides pêchés avaient tous un phénotype relativement similaire (Figure 60). En 
outre, les dimensions de l’Ovéran nous ont sans doute permis de pêcher de manière efficace et 
donc d’avoir un bon aperçu des phénotypes présents. Il est cependant très compliqué de discuter 
ces observations. 
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VI.4.4) Adaptation des stratégies de gestion aux conditions locales 
Les différences de survie embryo-larvaire, qu’elles soient clairement liées à la variable 
température ou qu’elles soient liées à une covariable de la température, nous montre quoiqu’il 
arrive que l’isolement reproducteur entre les lignées MED et ATL est dépendante de 
l’environnement. Les possibles adaptations locales des populations MED pourront être différentes 
en fonction de l’environnement, donc à plus large échelle en fonction des départements, des reliefs, 
etc., ainsi que les isolements reproducteurs potentiellement à l’œuvre. En outre, d’autres facteurs 
que les facteurs environnementaux peuvent entrer en ligne de compte, comme par exemple 
Figure 60: exemples de phénotypes hybrides présents dans l'Ovéran (74). 
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l’intensité des repeuplements actuels ou passés et l’origine des individus déversés. Aussi, cet 
ensemble de variables pouvant affectéer l’isolement reproducteur entre les lignées MED et ATL 
militent pour que les stratégies de gestion soient adaptées localement par les gestionnaires. Cette 
adaptation des stratégies de gestion aux contions locales est aussi renforcée par la diversité des 
situations auxquelles peut-être confronté le gestionnaire (Figure 2). Bien sûr il n’est pas forcément 
aisé de mener des analyses vidéos comme celles présentées dans ce travail en raison du temps 
qu’elles représentent. Cependant, l’utilisation du modèle Mediterranenea permet d’exploiter 
nombre de données que les gestionnaires possèdent dans le cadre de différentes études ou suivis 
de populations.  
VI.4.5) Modèle Mediterranea : premiers tests et premiers enseignements pour 
la gestion 
Les simulations présentées dans ce manuscrit ne montrent pas concrètement l’utilisation 
que pourrait faire un gestionnaire du modèle Mediterranea. Si ces simulations ne permettent pas 
de valider définitivement le modèle, elles nous ont cependant permis de constater qu’une 
architecture génétique non neutre permettait d’inclure des isolements reproducteurs ayant des 
répercussions sur la dynamique de la population.  
Après avoir constaté que les isolements modifiaient la dynamique de la population, nos 
simulations nous ont permis d’avoir un aperçu global de l’influence de la structure du réseau sur 
la précision des estimations. Il ressort des analyses menées sur nos réseaux théoriques que plus un 
réseau comporte de bifurcation moins les estimations sont précises. On peut donc supposer que 
plus un réseau hydrographique sera complexe plus le gestionnaire devra envisager les résultats 
avec parcimonie. Cette remarque est confirmée par les simulations réalisées sur un réseau 
hydrographique réaliste, et l’on peut supposer que l’ajout de la connectivité pourra encore 
accentuer l’incertitude des sorties du modèle. 
 
VI.4.5.1)  Modèle Mediterranea : quelles pistes pour l’avenir ? 
Le modèle Mediterranea a été pensé pour devenir un outil d’aide à la décision pour les 
gestionnaires. Si il n’a pas été possible de le tester sur des cas d’étude réels par manque de temps, 
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il est possible de proposer quelques pistes concernant la validation du modèle ou des scénarii de 
gestion à tester. 
a) Validation avec données existantes  
Une première voie possible dans l’utilisation du modèle Mediterranea serait de comparer 
les prédictions du modèle avec des données existantes. Le principal problème est que de telles 
données sont rares. Le ruisseau de Chevenne bénéficie d’un monitoring génétique et 
démographique depuis près de 20 ans et constitue un premier cas d’étude simple avec son linéaire 
de quelques kilomètres dépourvu de tous affluents. Cependant, il faut bien être conscient que la 
finalité du modèle Mediterranea n’est pas de donner des prédictions extrêmement précises de 
l’évolution démographique ou du taux d’introgression, mais bien de donner de grandes tendances, 
des prévisions sur lesquelles le gestionnaire pourra baser sa réflexion.  
b) Analyse de sensibilité 
Des analyses de sensibilité sur certains paramètres clefs pourraient permettre (i) de mieux 
diriger les recherches futures et (ii) de mieux utiliser le modèle Mediterranea. En effet, si l’on se 
rend compte que de faibles variations d’un des paramètres du modèle entrainent de grandes 
variations de résultats il peut être intéressant de chercher à mieux estimer ce paramètre. Par 
exemple, si une faible variation du taux de migration apporte de grandes variations dans la 
dynamique de l’introgression, il pourrait être intéressant de mieux comprendre le comportement 
migratoire des individus des différentes origines dans les cours d’eau cibles. Si le taux de migration 
influe grandement la dynamique de l’introgression et que l’on ne dispose pas de données le 
concernant, alors il serait souhaitable de réaliser plusieurs simulations en changeant uniquement 
ce paramètre. Les résultats risques d’être moins précis mais l’utilisateur pourra au moins avoir un 
aperçu global : les tendances sont-elles toutes dans le même malgré les différents taux de 
migration ? 
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VI.4.5.2) Méthodologie d’ensemble du Modèle Mediterranea 
 Le modèle Mediterranea pourrait à terme être intégré dans la démarche globale du gestionnaire, 
depuis la collecte de données jusqu’à la mise en application de stratégies de gestion. Une première 
étape consisterait à regrouper les données génétiques et démographiques existantes concernant un 
cours d’eau (Figure 61A et B) pour définir un découpage du réseau hydrographique en question 
(Figure 61C). Une fois ce découpage effectué, les campagnes de terrains futures auront pour 
objectifs de collecter les données démographiques et génétiques manquantes (Figure 61D). Une 
fois que le réseau est découpé et que les données ont été collectées, l’ensemble est intégré au 
modèle Mediterranea sous la forme d’un fichier d’entrée. Bien sûr, si d’autres données locales 
relatives aux paramètres initiaux ($ V.3.1) sont disponibles elles peuvent également être intégrées. 
L’utilisation proprement dite du modèle Mediterranea comme outils d’aide à la décision peut alors 
débuter (Figure 62). Plusieurs stratégies sont testées par simulation et les résultats servent à la 
réflexion du gestionnaire qui prend en compte les tendances générales et l’incertitude des 
prévisions. Le choix d’une stratégie de gestion conduit à sa mise en application. Le suivi génétique 
et démographique est indispensable pour connaitre les résultats concrets de la stratégie en terme 
d’évolution génétique et d’évolution génétique de la population. Ces données collectées 
permettront (i) de mettre à jour les données disponibles et (ii) un retour d’expérience autorisant un 
calage du modèle sur des données de terrains. 
 
            Figure 61: Intégration du modèle Mediterranea au processus de collecte de données. 
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Figure 62: Méthodologie proposée pour l'utilisation du modèle Mediterranea. 
185 
 
VI.5) Perspectives 
VI.1.1) Futur du modèle Mediterranea 
VI.1.1.1) Données thermiques 
 Une des premières étapes dans l’utilisation du modèle Mediterranea sera de tester l’effet 
de la variabilité spatiale de la température. La prise en compte de la température pour chaque 
tronçon est d’ores et déjà possible dans le modèle. Il reste donc à évaluer l’impact de ce possible 
driver de l’isolement post-zygotique sur la dynamique spatiale de l’introgression. Là encore, 
FDPPMA74 possèdent des données issues d’un maillage fin du réseau hydrographique à l’échelle 
du département qui permettront de coller au mieux à la réalité de terrain. 
VI.1.1.2) Premier contact ATL/MED 
 Tout au long de ce manuscrit il a été répété que nos manipulations avaient pour objectif de 
comprendre les barrières à l’œuvre dans les populations d’intérêt pour le gestionnaire. Ces 
populations sont des populations hybridées et indemnes de repeuplement ATL depuis une dizaine 
d’années au moins. Les résultats obtenus et donc les valeurs d’isolements renseignés dans le 
modèle Mediterranea correspondent à cette réalité de terrain. Nous avons fait le choix de ne pas  
aborder lors des expérimentations sur le terrain le cas d’un premier contact entre individus ATL 
domestiques et individus MED sauvages. Aussi serait-il intéressant de renouveler les 
manipulations de ce travail de manière à évaluer les barrières reproductives (préférence de la 
femelle, agressivité des mâles, survie embryo-larvaire) lors d’un premier contact. La mise en 
contact d’individus MED et ATL domestiques permettrait également d’apporter un peu de 
perspectives aux résultats de préférence et d’agressivité obtenus dans ce travail et des hypothèses 
qui en découlent (§ VI.I). Cette idée est également motivée par les résultats obtenus par d’autres 
études. Par exemple, Skaala et al. (1993) ont comparé les comportements reproducteurs 
d’individus sauvages et d’individus domestiques, appartenant probablement tous à la lignée ATL 
étant donné le lieu d’échantillonnage (Norvège). Il en ressort notamment une activité de 
creusement plus faible des femelles domestiques. Une expérience de ce type pourrait relativement 
facilement être menée en Haute-Savoie, dans des dérivations de rivières utilisées pour alimenter 
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des moulins notamment, ces dérivations pouvant proposer des habitats relativement propices à la 
reproduction. On pourrait ainsi contrôler le cocktail d’individus introduits et observer efficacement 
le déroulement de la reproduction, les interactions comportementales, ainsi que les résultats de la 
reproduction en terme d’appariement, de succès reproducteur, et de survie des œufs et des 
juvéniles.  
VI.1.2) Hypothèses alternatives sur l’isolement reproducteur entre les lignées 
MED et ATL 
 Un projet de trois ans ne permet pas de tester toutes les hypothèses envisageables 
initialement. En outre, d’autres hypothèses apparaissent en cours de route au gré des résultats 
obtenus, au gré des observations naturalistes, ou au gré d’échanges et de discussions. Ce dernier 
paragraphe a pour objectif de mentionner quelques pistes pour des recherches futures sur 
l’isolement reproducteur entre les lignées MED et ATL. Au risque de paraitre redondant, il 
regroupe également les pistes évoquées de manière éparse dans le manuscrit. 
VI.1.2.1) Préférence inter-sexuelle mâle 
Nous avons étudié dans ce chapitre si la préférence des femelles pouvait avoir un rôle dans le flux 
de gènes entre les lignées MED et ATL. Il pourrait être intéressant dans l’avenir de s’intéresser  à 
la préférence des mâles pour les femelles. Plusieurs études montrent que les mâles, 
indépendamment de leur taille, préfèrent les femelles les plus grandes, sans doute à cause de la 
forte relation entre la taille de la femelle et sa fécondité (Hanson et Smith, 1967 ; Downhower et 
Brown, 1981 ; Rowland, 1982 ; Berglund et al., 1986). Foote (1987) montre également que chez 
le saumon Nerka la préférence des mâles peut aussi être dirigée par le ratio de taille mâle/femelle. 
Cependant, si cette préférence basée sur la taille était applicable à la truite commune, elle ne serait 
a priori pas orientée vers l’une ou l’autre des deux lignées étant donné que leurs  taux de croissance 
sont identiques. Un autre résultat vient par contre suggérer que la préférence des mâles pourrait 
potentiellement être lignée-dépendante. En effet, Foote et al. (2004), en présentant des modèles 
artificiels de femelles à des mâles naïfs et non-naïfs, mettent en évidence une préférence global 
des mâles pour les femelles les plus rouges. Il est très tentant de faire le parallèle avec les lignées 
ATL et MED et leur différences phénotypiques.  
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VI.1.2.2) Différences d’investissement maternel 
 Une piste possible dans l’isolement entre les lignées MED et ATL serait un différentiel 
d’investissement maternel. En effet, nous avons pu constater que les femelles MED donnaient des 
œufs en moyenne plus gros que ceux des femelles ATL. Certes, les femelles MED étaient plus 
grandes mais le lien entre la longueur totale de la femelle et la taille de l’œuf n’est pas évident. En 
revanche, des études ont déjà montré le lien entre taille de l’œuf et contenu énergétique. Une 
investigation plus systématique et complète du lien entre taille de la femelle, nombre d’ovocytes, 
taille des ovocytes, qualité des ovocytes, en fonction du génotype permettrait de trancher sur la 
possibilité d’un isolement reproducteur lié à l’investissement maternel. 
VI.1.2.3) Durée de développement embryo-larvaire 
Notre étude s’est concentrée sur des différences de survie embryo-larvaire en fonction de l’origine 
des parents. Si les températures froides peuvent entrainer de fortes mortalités (§ IV.1) elles 
entrainent également un ralentissement du développement (Elliot, 1981). Aussi, étant donné les 
températures hivernales auxquelles sont soumises les populations haut-savoyardes et étant donné 
l’avantage sélectif que nous avons mis en évidence, il serait instructif de se concentrer sur un 
possible développement plus rapide des embryons MED dans des conditions thermiques basses 
comparé aux embryons ATL. Une telle différence de développement pourrait conférer un avantage 
non-négligeable aux individus MED. En éclosant plus tôt ils effectueraient leur première prise 
alimentaire plus précocement, occuperaient les meilleurs habitats et auraient un avantage lié à la 
taille lorsque leur congénère émergeraient (Cutts et al., 1999). Une telle étude pourrait être menée 
directement en milieu expérimental si l’on suppose que c’est bien la température qui est le facteur 
principal du développement.  
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ANNEXE 1: Code OpenBug du modèle M1 
 
model { 
    #VRAISEMBLANCE 
    for(i in 1:N) { 
             ECHASE[i] ~ dpois(p[1,i]) 
       log(p[1,i]) <- omicron[1]*SIZEE[i] + dzeta[1]*SCOREE[i] + delta[1]*OSRE[i] + eta[1]*TIMEE[i]/100 + alpha 
[INDE[i]] 
    } 
#EFFETS RANDOM EMETTEUR 
for (j in 1:NE)    { 
  alpha[j]~ dnorm(0,tau1)  
     } 
    # PRIORS NON INFORMATIFS 
    for (i in 1:2) { 
       omicron[i]~ dnorm(0,0.1) 
       dzeta[i] ~ dnorm(0,0.1) 
       delta[i] ~ dnorm(0,0.1)    
       eta[i] ~ dnorm(0,0.1) 
    } 
          tau1 ~ dgamma(0.01,0.01) 
        
} 
# EXEMPLE DE VALEURS D’INITS 
list(a=c(1,0.5),b=c(0.9,-0.3),c=c(0.5, 0.6),tau1=0.2,tau2=0.15) 
 
#DONNEES 
list( 
INDE=c(1,2,3,4,5,6,6,7,8,9,10,11,12,13,14,15,16,17,18,19,20,21,22,23,24,25,26,27,28,29,30,31,31,32,33,34,35,36,3
7,38,39,40,41,42,43,44,45,46,47,48,49,50,51,51,52,53,53,54,55,56,56,57,58,59,60,61,62,63,64,65,66,67,68,69,70,7
1,72,73,74,75,76,77,78,79,80,81,82), 
ECHASE=c(4,0,0,5,18,134,18,0,2,11,3,0,0,2,3,0,0,0,0,2,19,35,0,25,0,6,11,6,0,99,8,0,72,20,0,3,0,23,12,0,3,0,116,0,3,
0,7,0,6,14,0,0,67,10,12,0,0,0,0,0,3,0,47,36,0,4,0,4,0,7,3,11,0,5,0,8,4,52,7,0,8,7,0,2,15,0,0), 
TIMEE=c(74,74,74,74,94,94,86,94,94,94,94,94,94,61,61,61,61,61,17,17,17,112,112,112,112,112,93,93,93,146,146,
146,114,146,146,146,146,114,114,114,114,114,193,193,193,193,193,88,88,88,88,88,96,118,96,96,118,96,96,96,11
8,113,113,113,113,37,37,86,86,118,118,118,76,76,76,68,68,177,177,177,177,69,69,69,87,87,87), 
SIZEE=c(23,9,23,26,33,33,33,23,30,30,24,24,22,21,19,28,18,21,17,22,20,28,22,31,17,22,36,33,18,44,35,30,30,26,2
2,16,26,27,25,18,24,16,26,14,16,12,16,21,19,28,16,20,28,28,33,21,21,18,33,25,25,30,40,31,28,28,25,23,23,33,18,3
3,21,33,27,36,29,25,22,16,18,43,36,36,43,36,21), 
OSRE=c(4,4,4,4,8,8,3,8,8,8,8,8,8,4,4,4,4,4,3,3,3,5,5,5,5,5,3,3,3,7,7,7,6,7,7,7,7,6,6,6,6,6,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,6,6,6,
6,6,6,6,4,4,4,4,2,2,3,3,6,6,6,3,3,3,4,4,4,4,4,4,3,3,3,3,3,3), 
SCOREE=c(0.67,0.24,0.58,0.51,0.38,0.36,0.36,0.64,0.21,0.11,0.23,0.65,0.5,0.3,0.05,0.71,0.25,0.55,0.68,0.56,0.7,0.8
4,0.5,0.56,0.5,0.38,0.8,0.35,0.74,0.45,0.9,0.46,0.46,0,0.5,0.83,0.31,0.64,0.13,0.67,1,1,0.4,0,0.09,0.05,0,0.55,0.80,0.
21,0.75,0.62,0.80,0.80,0.25,0.6,0.6,0,0.5,0.51,0.51,1,0.55,0.5,0.39,0.69,0.64,0.37,0.58,0.25,0,0.5,0.42,0.27,0.5,0.51
,0.36,0.61,0.67,0.83,0.81,0.73,0.43,0.18,0.73,0.43,0.72), 
NE=82, 
N=87) 
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ANNEXE 2: Code OpenBug du modèle M2 
model { 
    # VRAISEMBLANCE 
    for(i in 1:N) { 
        RCHASE[i] ~ dpois(p[2,i]) 
               log(p[2,i]) <- omicron[2]*SIZER[i] + dzeta[2]*SCORER[i] + delta[2]*OSRR[i] + eta[2]*TIMER[i]/100 + 
alpha[NR[i]] 
    } 
#EFFETS RANDOM EMETTEUR 
for (j in 1:NR)    { 
  alpha[j]~ dnorm(0,tau1)  
     } 
    # PRIORS NON INFORMATIFS 
    for (i in 1:2) { 
       omicron[i]~ dnorm(0,0.1) 
       dzeta[i] ~ dnorm(0,0.1) 
       delta[i] ~ dnorm(0,0.1)    
       eta[i] ~ dnorm(0,0.1) 
    } 
          tau1 ~ dgamma(0.01,0.01) 
       } 
#EXEMPLE DE VALEURS INITS 
list(a=c(1,0.5),b=c(0.9,-0.3),c=c(0.5, 0.6),tau1=0.2,tau2=0.15) 
#DONNEES 
list( 
INDR=c(1,2,3,4,5,6,6,7,8,9,10,11,12,13,14,15,16,17,18,19,20,21,22,23,24,25,26,27,28,29,30,31,31,32,33,34,35,36,3
7,38,39,40,41,42,43,44,45,46,47,48,49,50,51,51,52,53,53,54,55,56,56,57,58,59,60,61,62,63,64,65,66,67,68,69,70,7
1,72,73,74,75,76,77,78,79,80,81,82), 
RCHASE=c(0,18,0,0,0,0,0,3,3,6,14,4,8,0,0,0,3,0,4,0,1,0,12,0,22,9,0,0,6,0,0,8,0,13,5,15,12,2,18,22,4,9,0,0,0,0,3,0,0,0
,0,6,0,0,0,12,1,4,0,8,8,0,0,12,7,4,0,4,5,0,6,0,0,0,0,4,8,3,8,9,0,0,0,1,0,0,0,8,0), 
SIZER=c(23,9,23,26,33,33,33,23,30,30,24,25,22,21,12,28,16,21,17,22,20,28,22,31,17,22,36,34,18,44,35,30,30,26,2
2,16,26,27,25,18,24,16,14,14,16,12,16,21,21,28,16,20,28,28,33,21,21,18,33,25,25,30,40,31,28,28,25,23,23,33,18,3
3,21,33,27,36,29,25,22,16,18,43,36,36,43,36,21), 
OSRR=c(4,4,4,4,8,8,3,8,8,8,8,8,8,4,4,4,4,4,3,3,3,5,5,5,5,5,3,3,3,7,7,7,6,7,7,7,7,6,6,6,6,6,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,6,6,6,
6,6,6,6,4,4,4,4,2,2,3,3,6,6,6,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,3,3,3,3), 
SCORER=c(0.67,0.24,0.58,0.51,0.38,0.36,0.36,0.64,0.21,0.11,0.23,0.65,0.5,0.3,0.05,0.71,0.25,0.55,0.68,0.56,0.7,0.8
4,0.5,0.56,0.5,0.38,0.8,0.35,0.74,0.45,0.9,0.46,0.46,0,0.5,0.83,0.31,0.64,0.13,0.67,1,1,0.4,0,0.09,0.05,0.05,0.55,0.8,
0.21,0.75,0.62,0.80,0.80,0.25,0.6,0.6,0,0.5,0.51,0.51,1,0.55,0.5,0.39,0.64,0.65,0.37,0.58,0.25,0,0.5,0.42,0.27,0.5,0.
51,0.36,0.61,0.67,0.83,0.81,1,1,0.18,0.73,0.43,0.72), 
TIMER=c(74,74,74,74,94,94,86,94,94,94,94,94,94,61,61,61,61,61,17,17,17,112,112,112,112,112,93,93,93,146,146,
146,114,146,146,146,146,114,114,114,114,114,193,193,193,193,193,88,88,88,88,88,96,118,96,96,118,96,96,96,11
8,113,113,113,113,37,37,86,86,118,118,118,76,76,76,68,68,177,68,177,177,177,177,69,69,87,69,87,87), 
NR=82, 
N=87) 
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ANNEXE 3: Code OpenBug du modèle M3 
   
 
model { 
#VRAISEMBLANCE 
 for (i in 1:N) { 
NCHASE[i] ~ dpois(lambda[i]) 
log(lambda[i]) <- eta*TIME[i]+dzeta*SCOREE[i]+ epsilon*SCORER[i] + xi*SCOREE[i]*SCORER[i] + delta*OSR[i] + 
gamma*BSR[i] + alpha[INDE[i]] + beta[INDE[i]] 
   } 
 
# EFFETS RANDOM EMETTEUR ET RECEVEUR 
   for (x in 1:NE)    { 
  alpha[x] ~dnorm(0,tau1) 
   } 
   for (k in 1:NR)    { 
  beta[k] ~dnorm(0,tau2) 
   } 
 
# PRIORS NON INFORMATIFS 
                tau1 ~ dgamma(0.01,0.01) 
 tau2 ~ dgamma(0.01,0.01) 
 eta~dnorm(0,0.01) 
 dzeta~dnorm(0,0.01)  
 epsilon~dnorm(0,0.01) 
 gamma~dnorm(0,0.01) 
 delta~dnorm(0,0.01)  
 xi~dnorm(0,0.01) 
 } 
#EXEMPLE DE VALEURS D’INITS 
list(eta =0.3, dzeta =1.1, epsilon =1.6, gamma =1, delta =0,f=0.4, xi =0.8,tau1=0.1,tau2=0.15) 
#DONNEES 
list( 
SCOREE=c(0.67,0.67,0.67,0.24,0.24,0.24,0.58,0.58,0.58,0.51,0.51,0.51,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.5,0.36,
0.36,0.36,0.36,0.36,0.36,0.36,0.36,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.11,0.11,
0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.65,0.65,0.65,0.65,0.65,0.65,0.65,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.
5,0.5,0.3,0.3,0.3,0.3,0.05,0.05,0.05,0.05,0.71,0.71,0.71,0.71,0.25,0.25,0.25,0.25,0.55,0.55,0.55,0.55,0.68,0.68,0.56,
0.56,0.7,0.7,0.84,0.84,0.84,0.84,0.5,0.5,0.5,0.5,0.56,0.56,0.56,0.56,0.5,0.5,0.5,0.5,0.38,0.38,0.38,0.38,0.8,0.8,0.35,
0.35,0.74,0.74,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.9,0.9,0.9,0.9,0.9,0.9,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.4
6,0.46,0,0,0,0,12,0,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.64,0.64,0.64,0.
64,0.64,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,0.4,0.4,0.4,0.4,0,0,0,0,0.09,0.09,0.09,0
.09,0.05,0.05,0.05,0.05,0,0,0,0,0.55,0.55,0.55,0.55,0.80,0.80,0.80,0.80,0.21,0.21,0.21,0.21,0.75,0.75,0.75,0.75,0.62
,0.62,0.62,0.62,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.25,0.25,0.25,0.25,0.25,0.25,0.25,0.25,0.25,0.25,
0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.51,0.51,0.51,0.51,0.51,1,1,
1,0.55,0.55,0.55,0.5,0.5,0.5,0.39,0.39,0.39,0.69,0.64,0.36,0.37,0.37,0.58,0.58,0.5,0.5,0.51,0.51,0.51,0.51,0.51,0.42,
0.42,0.27,0.27,0.5,0.5,0.51,0.51,0.51,0.36,0.36,0.36,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.8
3,0.83,0.83,0.81,0.81,0.81,0.73,0.73,0.43,0.43,0.18,0.18,0.73,0.73,0.43,0.43,0.72,0.72), 
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SCORER=c(0.24,0.51,0.58,0.51,0.51,0.58,0.24,0.51,0.67,0.24,0.58,0.67,0.11,0.21,0.23,0.36,0.5,0.64,0.65,0.80,0.11,
0.21,0.23,0.38,0.5,0.64,0.65,0.37,0.11,0.21,0.23,0.36,0.38,0.5,0.65,0.11,0.23,0.36,0.38,0.5,0.64,0.65,0.21,0.23,0.36
,0.38,0.5,0.64,0.65,0.11,0.21,0.36,0.38,0.5,0.64,0.65,0.11,0.21,0.23,0.36,0.38,0.5,0.64,0.11,0.21,0.23,0.36,0.38,0.6
4,0.65,0.05,0.25,0.55,0.71,0.25,0.3,0.55,0.71,0.05,0.25,0.3,0.55,0.05,0.3,0.55,0.71,0.05,0.25,0.3,0.71,0.56,0.7,0.68,
0.7,0.56,0.68,0.38,0.5,0.5,0.56,0.38,0.5,0.56,0.84,0.38,0.5,0.5,0.84,0.38,0.5,0.56,0.84,0.5,0.5,0.56,0.84,0.35,0.74,0.
74,0.8,0.35,0.8,0,0.31,0.46,0.5,0.83,0.9,0,0.31,0.45,0.46,0.5,0.83,0,0.31,0.45,0.5,0.83,0.9,0.13,0.64,0.67,1,1,0.31,0.
45,0.46,0.5,0.83,0.9,0,0.31,0.45,0.46,0.9,0,0.31,0.45,0.46,0.5,0.9,0,0.45,0.46,0.5,0.83,0.9,0.13,0.46,0.67,1,1,0.46,0.
64,0.67,1,1,0.13,0.46,0.64,1,1,0.13,0.46,0.64,0.67,1,0.13,0.46,0.64,0.67,1,0,0,0.05,0.09,0,0.05,0.09,0.4,0,0,0.05,0.4
,0,0,0.09,0.4,0,0.05,0.09,0.4,0.21,0.62,0.75,0.8,0.21,0.55,0.62,0.75,0.21,0.55,0.62,0.75,0.21,0.55,0.62,0.8,0.21,0.55
,0.75,0.8,0,0.25,0.5,0.51,0.6,0,0.25,0.5,0.51,0.6,0,0.5,0.51,0.6,0.80,0,0.5,0.51,0.6,0.80,0,0.25,0.5,0.51,0.80,0,0.25,0
.5,0.6,0.80,0.25,0.5,0.51,0.6,0.80,0.25,0.5,0.51,0.6,0.80,0.83,0.51,0.6,0,0.25,0.51,0.6,0.80,0,0.25,0.5,0.6,0.80,0.39,
0.5,0.55,0.39,0.5,1,0.39,0.55,1,0.5,0.55,1,0.64,0.69,0.58,0.36,0.58,0.36,0.37,0,0.25,0,0.25,0.5,0.6,0.80,0.27,0.5,0.4
2,0.5,0.27,0.42,0.36,0.61,0.67,0.51,0.61,0.67,0.67,0.81,0.83,0.36,0.51,0.67,0.61,0.81,0.83,0.36,0.51,0.61,0.61,0.67,
0.81,0.61,0.67,0.83,0.18,0.43,0.18,0.73,0.43,0.73,0.43,0.72,0.72,0.73,0.43,0.73), 
BSR=c(2.56,0.88,1.00,0.95,0.95,0.99,2.56,0.98,1.00,2.89,1.13,1.13,1.10,1.10,1.38,1.00,1.50,1.43,1.32,1.18,1.10,1.1
0,1.38,1.00,1.50,1.43,1.32,1.43,0.97,0.97,0.96,0.90,0.90,1.05,0.92,1.00,1.25,0.91,0.91,1.36,1.30,1.20,1.00,1.25,0.9
1,0.91,1.36,1.30,1.20,0.80,0.80,0.73,0.73,1.09,1.04,0.96,0.83,0.83,1.04,0.76,0.73,1.14,1.09,0.93,0.93,0.92,0.97,0.9
7,0.96,0.88,1.75,1.31,1.00,0.95,1.19,0.90,0.90,0.68,2.33,1.75,1.33,1.33,1.33,0.86,0.76,0.57,1.75,1.31,1.00,0.75,0.7
7,0.85,1.29,1.10,0.91,1.18,1.27,1.27,1.65,0.90,1.00,1.29,0.71,0.79,1.41,1.41,1.82,1.11,0.77,0.77,0.55,0.61,1.00,1.2
9,0.71,0.79,1.06,2.00,1.83,0.92,0.53,0.50,1.69,1.69,1.47,2.00,2.75,1.26,1.35,1.35,0.80,1.17,1.59,2.19,1.15,1.15,0.6
8,1.36,1.88,0.86,1.20,1.11,1.67,1.25,1.88,1.00,0.59,0.87,1.18,1.63,0.74,0.85,0.85,0.50,0.73,0.63,0.62,0.62,0.96,0.5
3,0.73,0.46,1.00,0.59,0.87,1.18,1.63,0.74,1.08,0.90,1.50,1.13,1.69,0.83,0.93,1.39,1.04,1.56,0.72,0.60,0.67,0.75,1.1
3,0.96,0.80,0.89,1.33,1.50,0.64,0.53,0.59,0.89,0.67,1.86,1.63,2.17,1.63,0.88,1.17,0.88,1.00,1.14,1.00,1.33,1.14,0.8
6,0.75,0.75,0.86,1.14,1.00,1.00,1.14,0.75,1.05,1.31,1.00,0.68,0.90,0.95,1.19,1.00,1.33,1.40,1.75,0.57,0.76,0.80,0.7
6,0.71,0.95,1.25,0.95,1.56,0.85,0.85,1.12,1.33,1.56,0.85,0.85,1.12,1.33,1.83,1.00,1.32,1.57,1.18,1.83,1.00,1.32,1.5
7,1.18,1.17,0.94,0.64,0.84,0.75,1.17,0.64,0.64,1.00,0.75,0.55,0.55,0.72,0.86,0.64,0.55,0.55,0.72,0.86,0.64,1.38,1.3
2,1.57,1.83,1.00,1.32,1.57,1.18,1.39,0.76,0.76,1.19,0.89,1.07,0.97,0.75,1.43,1.29,1.33,1.11,0.78,1.03,0.90,0.70,0.9
3,0.76,0.68,1.39,0.70,1.00,0.70,1.00,1.83,1.00,1.39,0.76,0.76,1.19,0.89,0.64,0.78,1.57,1.22,0.82,1.29,1.24,1.44,1.6
4,0.81,1.16,1.32,1.14,1.39,1.56,0.86,0.99,1.14,0.98,1.22,1.38,0.96,0.91,0.98,0.94,0.93,0.99,0.92,0.92,1.13,1.19,1.1
9,1.00,0.84,1.00,0.94,1.19,2.05,1.71,0.94,0.98,0.99), 
TIME=c(74,74,74,74,74,74,74,74,74,74,74,74,94,94,94,94,94,94,94,118,94,94,94,94,94,94,94,86,94,94,94,94,94,94,
94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,94,61,
61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,61,17,17,17,17,17,17,112,112,112,112,112,112,112,112,11
2,112,112,112,112,112,112,112,112,112,112,112,93,93,93,93,93,93,146,146,146,146,146,146,146,146,146,146,14
6,146,146,146,146,146,146,146,114,114,114,114,114,146,146,146,146,146,146,146,146,146,146,146,146,146,146,
146,146,146,146,146,146,146,146,146,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,114,1
14,114,114,114,114,114,114,114,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,193,19
3,193,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,88,118,118,118,118,118,96,96,96,96,96,118,118,
118,118,118,96,96,96,96,96,118,118,118,118,118,96,96,96,96,96,118,118,118,118,118,96,96,96,96,96,146,118,11
8,96,96,96,96,96,96,96,96,96,96,113,113,113,113,113,113,113,113,113,113,113,113,37,37,86,86,86,86,86,118,118
,118,118,118,118,118,76,76,76,76,76,76,68,68,68,68,68,68,177,177,177,68,68,68,177,177,177,68,68,68,177,177,1
77,177,177,177,69,69,69,69,69,69,87,87,87,87,87,87), 
NCHASE=c(5,0,0,0,0,0,2,0,0,3,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,5,3,0,4,0,5,0,7,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,5,0,0,0,3,8,1,11,0,0,0,0,12,5,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,4,0,0,4,0,0,0,3,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,2,1,2,0,0,3,0,0,0,0,0,0,0,0,4,0,0,0,0,0,6,1,0,0
,6,0,6,0,0,0,0,2,2,0,0,0,0,0,0,4,0,0,0,11,4,1,3,0,0,0,0,0,0,10,10,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,9,0,0,7,0,5,0,9,11
,10,3,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,6,0,0,0,0,0,0,9,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,6,6,4,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0
,0,0,0,0,2,0,0,0,9,0,16,0,0,0,6,14,0,0,0,6,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,5,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,
0,0,0,0,3,2,0,0,0,0,0,0,1,0,0,0,0,0,0,6,0,0,2,0,0,2,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,0,0,0,0,0,4,0,0,0,0), 
OSR=c(4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,8,8,8,8,8,8,8,6,8,8,8,8,8,8,8,3,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,
8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,3,3,3,3,3,3,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,3,3,3,3
214 
 
,3,3,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,6,6,6,6,6,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,
6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6
,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,7,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,2,2,3,3,3,3,
3,6,6,6,6,6,6,6,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3), 
INDE=c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,6,6,6,6,6,6,6,6,6,7,7,7,7,7,7,7,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,9,9,9,9,10,10,10,10,10,
10,10,11,11,11,11,11,11,11,12,12,12,12,12,12,12,13,13,13,13,14,14,14,14,15,15,15,15,16,16,16,16,17,17,17,17,18,
18,19,19,20,20,21,21,21,21,22,22,22,22,23,23,23,23,24,24,24,24,25,25,25,25,26,26,27,27,28,28,29,29,29,29,29,29,
30,30,30,30,30,30,31,31,31,31,31,31,31,31,31,31,31,32,32,32,32,32,32,33,33,33,33,33,34,34,34,34,34,34,35,35,35,
35,35,35,36,36,36,36,36,37,37,37,37,37,38,38,38,38,38,39,39,39,39,39,40,40,40,40,40,41,41,41,41,42,42,42,42,43,
43,43,43,44,44,44,44,45,45,45,45,46,46,46,46,47,47,47,47,48,48,48,48,49,49,49,49,50,50,50,50,51,51,51,51,51,51,
51,51,51,51,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,53,53,53,53,53,53,53,53,53,53,54,54,54,54,54,54,54,54,54,54,55,55,55,
55,55,55,55,55,56,56,56,56,56,57,57,57,58,58,58,59,59,59,60,60,60,61,62,63,64,64,65,65,66,66,67,67,67,67,67,68,
68,69,69,70,70,71,71,71,72,72,72,73,73,73,73,73,73,74,74,74,74,74,74,75,75,75,76,76,76,77,77,78,78,79,79,80,80,
81,81,82,82), 
INDR=c(2,4,3,4,4,3,2,4,4,2,3,1,9,8,10,6,12,7,11,66,9,8,10,5,12,7,11,64,9,8,10,6,5,12,11,9,10,6,5,12,7,11,8,10,6,5,12
,7,11,9,8,6,5,12,7,11,9,8,10,6,5,12,7,9,8,10,6,5,7,11,14,16,17,15,16,13,17,15,14,16,13,17,14,13,17,15,14,16,13,15,
19,20,18,20,19,18,25,22,24,23,25,24,23,21,25,22,24,21,25,22,23,21,22,24,23,21,27,28,28,26,27,26,32,35,31,33,34,
30,32,35,29,31,33,34,32,35,29,33,34,30,37,36,38,39,40,35,29,31,33,34,30,32,35,29,31,30,32,35,29,31,33,30,32,29,
31,33,34,30,37,41,38,39,40,41,36,38,39,40,37,41,36,39,40,37,41,36,38,40,37,41,36,38,39,43,46,45,44,46,45,44,42,
43,46,45,42,43,46,44,42,43,46,44,42,49,51,50,48,49,47,51,50,49,47,51,50,49,47,51,48,49,47,50,48,55,53,56,57,54,
55,53,56,57,54,55,56,57,54,52,55,56,57,54,52,55,53,56,57,52,55,53,56,54,52,53,56,57,54,52,53,56,57,54,52,34,57,
54,55,53,57,54,52,55,53,56,54,52,61,60,59,61,60,58.00,61,59,58,60,59,58,62,63,65,6,65,6,64,55,53,55,53,67,54,52
,69,70,68,70,69,68,72,73,74,71,73,74,74,76,75,72,71,74,73,76,75,72,71,73,73,74,76,73,74,75,79,78,79,77,78,77,81
,82,82,80,81,80), 
NE=82, 
NR=82, 
N=354) 
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ANNEXE 4 : Distributions des posteriors du modèle M1 
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ANNEXE 5 : Distributions des posteriors du modèle M2 
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ANNEXE 6 : Posteriors du modèle M3 
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Annexe 7: Code OpenBug M4 
 
model { 
    #VRAISEMBLANCE 
 
    for (i in 1:N)  { 
        PREF[i]~dcat(p[i,1:3]) 
        p[i,1]<- (1-S[i]) 
        p[i,2]<- S[i]*(1-A[i]) 
        p[i,3]<- 1-(p[i,1]+p[i,2]) 
       logit(S[i])<-   delta[1]*OSR[i] + gamma[1]* RSIZE[i]+ beta1[MIND[i]]+ alpha1[FIND[i]]+ epsilon[1] 
       logit(A[i])<-   delta[2]*OSR[i] + gamma[2] * RSIZE[i]+ beta2[MIND[i]]+ alpha2[FIND[i]]+ epsilon[2] 
    } 
#EFFETS RANDOM FEMELLE 
 
for (j in 1:NF)    { 
  beta1[j]~ dnorm(0,tau1) 
   beta2[j]~ dnorm(0,tau2) 
    } 
#EFFETS RANDOM MALE 
for (k in 1:NM)    { 
   alpha1[k]~ dnorm(0,tau4) 
   alpha2[k]~ dnorm(0,tau5) 
} 
#PRIORS NON INFORMATIFS 
 
    for (i in 1:2) { 
        delta[i]~dnorm(0, 0.001)    
        gamma[i]~dnorm(0, 0.001) 
        epsilon[i]~dnorm(0, 0.001) 
    } 
tau1 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau2 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau3 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau4 ~ dgamma(0.01,0.01) 
 
} 
#EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
list(delta=c(0.01,0.02), gamma=c(0.1,0.2), epsilon=c(0.1,0.2),tau1=0.1, tau2=0.15, tau3=0.2, tau4=0.17) 
 
#DONNEES 
list( 
MIND=c(1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,
3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,6,6,7,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8
,8,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,10,10,11,11,12,12,12,12,12,12,12,13,14,14,15,15,15,15,15,15,15,15,16,16,16,16,16,16,16,16,
16,16,16,16,16,16,16,17,18,19,19,19,19,20,20,20,20,20,20,20,21,21,22,22,22,22,22,22,23,23,23,23,23,24,24,24,25,
25,25,25,25,25,25,25,25,25,25,25,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,4,4,4,27,27,27,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,28,28,28,
28,28,29,30,30,30,30,31,31,32,32,32,32,32,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,34,34,35,35,35,35,35,35,35,
35,36,36,36,37,37,37,37,37,37,37,37,37,37,38,38,38,38,38,39,39,39,39,39,39,39,39,40,40,40,40,40,40,40,41,41,41,
219 
 
41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,42,42,42,42,42,42,42,42,43,43,43,43,43,44,44,45,45,45,45,
45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46 
,46,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,48,48,48,48,48,48,48,48,49,49,49,49,49,49
,49,49,49,49,50,50,50,50,50,50,50,51,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52
,52,52,52,52,52,52,52,52,53,53,53,53,53,53,53,54,54,54,54,54,55,55,55,55,55,55,55,55,56,56,57,57,57,57,57,57,57
,58,58,58,58,58), 
 
FIND=c(1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3
,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,7,7,7,7,8,8,8,8,8,8,8,
8,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,9,9,9,9,9,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,
10,10,10,10,10,10,10,10,11,11,11,11,12,12,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,14,14,15,15,
15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,17,17,17,17,17,
17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,19,
19,19,19,19,19,19,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,
20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20, 
20,21,21,21,21,21,21,21,21,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,23,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,
24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,25,25,25,25,25,26,26,
26,26,26,26,26,26,26,26,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27), 
 
OSR=c(9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,
9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,1,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4
,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,7,7,7,7,7,7,7,7,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,2,2,1,1,1,1,5,5,5,5,5,5,5,5,
5,5,5,5,5,5,5,2,2,2,2,2,2,2,2,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7
,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,1,1,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,
6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2
,2,2,2,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,2,2,2,2,2,2,2,2,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,
4,4,4,4,1,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,3,3
,3,3,! 3,3,3,3, 3,3,3,3), 
 
PREF=c(3,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,2,3,2,3,3,3,3,3,3,3,1,2,2,1,3,3,1,3,3,3,3,1,2,1,3,1,3,3,3,3,2,1,2,3,1,2,3,3,1,2,2,3,
3,3,3,1,3,3,3,1,2,3,3,3,3,3,3,2,2,3,1,3,3,3,2,2,3,3,2,3,1,2,2,3,3,1,1,3,2,3,3,2,3,3,1,2,3,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3
,3,3,3,3,3,3,3,1,3,3,1,1,1,2,2,3,3,3,3,3,2,3,1,2,3,3,3,2,1,3,3,1,3,3,3,3,2,2,3,3,2,3,3,3,3,2,3,3,2,1,3,2,2,3,3,3,3,3,2,2,1,
1,1,1,3,2,3,3,3,3,2,2,3,3,1,2,1,3,1,2,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,2,2,3,3,2,1,2,1,3,2,1,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,1,2
,3,3,3,3,3,3,1,3,3,1,2,1,2,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,2,
3,3,1,3,2,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,2,3,2,3,3,2,3,2,2,1,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,1,2,1,3,2,3,3,2,3,2,3,2,3,1,2,2,2,1,1,1,3,1,1,3,3,1
,2,2,1,1,2,3,3,2,2,3,3,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,2,2,3,2,1,3,3,3,1,3,1,3,3,2,2,1,2,3,3,3,2,3,3,2,1,2,3,3,3,3,1,3,3,
2,1,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,2,3,2,3,2,3,3,3,1,2,2,3,2,1,3,2,3,3,3,1,2,1,3,1,1,3,3,3,3,3,3,3,2,1,1,2
,3,2,2,2,1, 2,3,3,3,3,3), 
 
RSIZE=c(1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.
22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.
85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.
85,0.85,0.85,0.85,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.
11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,0.93,0.93,0.93,0.93,1.16,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.
53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.73,1.73,1.73,1.53,1.53,0.60,0.60,1.30,1.30,1.
30,1.30,1.30,1.30,1.30,0.60,1.17,1.17,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.
56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.10,0.85,1.38,1.38,1.38,1.38,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,0.88,0.88,1.
24,1.24,1.24,1.24,1.24,1.24,1.83,1.83,1.83,1.83,1.83,2.00,2.00,2.00,1.63,1.63 
,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.11,1.11,
1.11,0.96,0.96,0.96,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.09,1.32,
1.32,1.32,1.32,0.95,0.95,1.18,1.18,1.18,1.18,1.18,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,
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1.30,0.70,0.70,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.06,1.06,1.06,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,
1.56,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.48,1.48,
1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,
1.27,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.14,1.14,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,
0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,
1.19,1.19,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,
1.85,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.22,1.22,1.22,1.22,
1.22,1.22,1.22,1.14,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,
1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,1.22,1.22,
1.22,1.22,1.22,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.33,1.33,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,1.71,1.71,1.71,
1.71,1.71), 
 
NM=58, 
NF=27, 
N=499) 
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ANNEXE 8 : Code OpenBug M5 
 
 
model { 
#VRAISEMBLANCE 
    for (i in 1:N)  { 
        PREF[i]~dcat(p[i,1:3]) 
        p[i,1]<- (1-S[i]) 
        p[i,2]<- S[i]*(1-A[i]) 
        p[i,3]<- 1-(p[i,1]+p[i,2]) 
       logit(S[i])<-   delta[1]*OSR[i] + gamma[1]*RSIZE[i]+ dzeta[1]*D[i]+alpha1[MIND[i]]+beta1 
[FIND[i]] 
       logit(A[i])<-   delta[2]*OSR[i] + gamma[2]*RSIZE[i]+ 
dzeta[2]*D[i]+alpha2[MIND[i]]+beta2[FIND[i]] 
    } 
#EFFETS RANDOMS FEMELLE 
for (j in 1:NF)    { 
   beta1[j]~ dnorm(0,tau1) 
   beta2[j]~ dnorm(0,tau2) 
    } 
#EFFETS RANDOMS MALE 
for (k in 1:NM)    { 
    alpha1[k]~ dnorm(0,tau3) 
   alpha2[k]~ dnorm(0,tau4) 
} 
    #PRIORS NON INFORMATIFS 
    for (i in 1:2) { 
        gamma[i]~dnorm(0, 0.001)    
        delta[i]~dnorm(0, 0.001) 
        dzeta[i]~dnorm(0, 0.001) 
            } 
tau1 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau2 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau3 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau4 ~ dgamma(0.01,0.01) 
} 
#EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
list(dzeta=c(0.01,0.02), gamma=c(0.1,0.2), delta=c(0.1,0.2), tau1=0.1, tau2=0.15, tau3=0.2, 
tau4=0.17) 
#DONNEES 
list( 
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MIND=c(1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3
,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,
6,6,6,6,7,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,10,10,11,11,12,12,12,12,12,12,12,1
3,14,14,15,15,15,15,15,15,15,15,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,17,18,19,19,19,
19,20,20,20,20,20,20,20,21,21,22,22,22,22,22,22,23,23,23,23,23,24,24,24,25,25,25,25,25,25,25
,25,25,25,25,25,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,4,4,4,27,27,27,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,28,28,2
8,28,28,29,30,30,30,30,31,31,32,32,32,32,32,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,34,34,
35,35,35,35,35,35,35,35,36,36,36,37,37,37,37,37,37,37,37,37,37,38,38,38,38,38,39,39,39,39,39
,39,39,39,40,40,40,40,40,40,40,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1
,42,42,42,42,42,42,42,42,43,43,43,43,43,44,44,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,4
5,45,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46 
,46,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,48,48,48,48,48,48,48,4
8,49,49,49,49,49,49,49,49,49,49,50,50,50,50,50,50,50,51,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,
52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,53,53,53,53,53,53,53,54,54,54
,54,54,55,55,55,55,55,55,55,55,56,56,57,57,57,57,57,57,57,58,58,58,58,58), 
 
FIND=c(1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
1,1,1,1,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,
5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,7,7,7,7,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,9,9,9,9,9,1,1,1,1,
1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10
,10,10,11,11,11,11,12,12,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,14,14,15,1
5,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,
16,16,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,18,18,18,18,18,18,18,18,18
,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,19,19,19,19,19,19,19,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,1
6,16,16,16,16,16,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,
20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,21,21,21,21,21,21,21,21,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22
,22,22,22,22,22,22,23,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,2
4,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,25,25,25,25,25,26,26,26,26,26,26,26,26,26,
26,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27), 
 
OSR=c(9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9
,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,
9,9,9,1,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,7,7,7,7,7,7,7,7,5,5,5,5,5,5,5,5,
5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,2,2,1,1,1,1,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,2,2,2,2,2,2,2,2,9,9,9,9,9,
9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
1,1,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,1,1,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,
7,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,2,2,
2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,
6,2,2,2,2,2,2,2,2,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,1,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,
4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3), 
 
PREF=c(3,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,2,3,2,3,3,3,3,3,3,3,1,2,2,1,3,3,1,3,3,3,3,1,2,1,3,1,3,3,3,3,2,1,
2,3,1,2,3,3,1,2,2,3,3,3,3,1,3,3,3,1,2,3,3,3,3,3,3,2,2,3,1,3,3,3,2,2,3,3,2,3,1,2,2,3,3,1,1,3,2,3,3,2,3,
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3,1,2,3,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,3,3,1,1,1,2,2,3,3,3,3,3,2,3,1,2,3,3,3,2,1,3,
3,1,3,3,3,3,2,2,3,3,2,3,3,3,3,2,3,3,2,1,3,2,2,3,3,3,3,3,2,2,1,1,1,1,3,2,3,3,3,3,2,2,3,3,1,2,1,3,1,2,3,
3,1,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,2,2,3,3,2,1,2,1,3,2,1,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,1,2,3,3,3,3,3,3,1,3,3,
1,2,1,2,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,
2,3,3,1,3,2,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,2,3,2,3,3,2,3,2,2,1,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,1,2,1,3,2,3,3,2,3,2,3,2,3,1,
2,2,2,1,1,1,3,1,1,3,3,1,2,2,1,1,2,3,3,2,2,3,3,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,2,2,3,2,1,3,3,3,1,3,1,
3,3,2,2,1,2,3,3,3,2,3,3,2,1,2,3,3,3,3,1,3,3,2,1,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,2,3,2,
3,2,3,3,3,1,2,2,3,2,1,3,2,3,3,3,1,2,1,3,1,1,3,3,3,3,3,3,3,2,1,1,2,3,2,2,2,1,2,3,3,3,3,3), 
 
RSIZE=c(1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.
22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.8
5,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85
,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,1.11,1.11,1.11,1.11,
1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1
.11,1.11,1.11,1.11,0.93,0.93,0.93,0.93,1.16,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.
53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.73,1.73,1.73,1.53,1.53,0.6
0,0.60,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,0.60,1.17,1.17,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06
,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.10,0.85,1.38,1.38,
1.38,1.38,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,0.88,0.88,1.24,1.24,1.24,1.24,1.24,1.24,1.83,1.83,1
.83,1.83,1.83,2.00,2.00,2.00,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.30,1.
30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.11,1.11,1.11,0.96,0.96,0.96,1.30,1.30,1.30,1.3
0,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.09,1.32,1.32,1.32,1.32,0.95
,0.95,1.18,1.18,1.18,1.18,1.18,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,
1.30,0.70,0.70,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.06,1.06,1.06,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1
.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.22,1.
22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.2
7,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08
,1.08,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.14,1.14,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,
0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1
.19,1.19,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.
85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.3
3,1.33,1.33,1.33,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.14,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11
,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,
1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.37,1
.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.33,1.33,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,1.71,1.71,1.71,1.
71,1.71), 
 
D=c(0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0
.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.29,0.29,0.29,0.29,0.29,0.29,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.
11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.1
1,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31
,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.31,0.42,0.42,0.42,0.42,0.42,0.42,0.42,0.42,0.42,0.42,
0.42,0.42,0.42,0.12,0.12,0.12,0.12,0.06,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0
.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.35,0.35,0.35,0.28,0.28,0.44,0.
224 
 
44,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0,0.27,0.27,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.13,0
.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.01,0.25,0.25,0.25,0.
25,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.11,0.11,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.38,0.38,0.38,0.3
8,0.38,0.05,0.05,0.05,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.07,0.37,0.37,0.37
,0.37,0.37,0.37,0.37,0.37,0.37,0.37,0.37,0.06,0.06,0.06,0.22,0.22,0.22,0.06,0.06,0.06,0.06,0.06,
0.06,0.06,0.06,0.06,0.06,0.06,0.06,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.40,0.15,0.15,0.15,0.15,0.03,0.03,0
.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.
41,0.41,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.46,0.46,0.46,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.1
1,0.11,0.11,0.11,0.19,0.19,0.19,0.19,0.19,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.34,0.34,0.34
,0.34,0.34,0.34,0.34,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.30,0.45,0.45,
0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.43,0.43,0.43,0.43,0.43,0.43,0.43,0.43,0
.19,0.19,0.19,0.19,0.19,0.14,0.14,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.
01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.7
9,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20
,0.20,0.20,0.20,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.13,0.00,0.00,0.00,0.00,0.00,0.00,0.00,0.00,
0.00,0.00,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.05,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0
.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.
14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.15,0.15,0.15,0.15,0.15,0.69,0.69,0.6
9,0.69,0.69,0.69,0.69,0.69,0,0,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.01,0.28,0.28,0.28,0.28,0.28), 
NM=58, 
NF=27, 
N=499) 
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Annexe 9_Code OpenBug du modèle M6 
 
 
model { 
#VRAISEMBLANCE 
    for (i in 1:N)  { 
        PREF[i]~dcat(p[i,1:3]) 
        p[i,1]<- (1-S[i]) 
        p[i,2]<- S[i]*(1-A[i]) 
        p[i,3]<- 1-(p[i,1]+p[i,2]) 
 
       logit(S[i])<-  delta[1]*OSR[i] + gamma[1] * RSIZE[i]+ eta[1]*SCORE[i] + 
theta[1]*SCOREF[i]+lambda[1]*SCORE[i]*SCOREF[i]+alpha1[MIND[i]]+beta1[FIND[i]] 
       logit(A[i])<-  delta[2]*OSR[i] + gamma[2] * RSIZE[i]+ 
eta[2]*SCORE[i]+theta[2]*SCOREF[i]+lambda[2]*SCORE[i]*SCOREF[i]+alpha2[MIND[i]] + 
beta2[FIND[i]] 
    } 
# EFFETS RANDOMS FEMELLE 
for (j in 1:NF)    { 
   beta1[j]~ dnorm(0,tau1) 
   beta2[j]~ dnorm(0,tau2) 
    } 
# EFFETS RANDOMS MALE 
 
for (k in 1:NM)    { 
   alpha1[k]~ dnorm(0,tau3) 
   alpha2[k]~ dnorm(0,tau4) 
} 
 # PRIORS NON INFORMATIFS 
    for (i in 1:2) { 
        gamma[i]~dnorm(0, 0.001)    
        delta[i]~dnorm(0, 0.001) 
        eta[i]~dnorm(0, 0.001) 
        theta[i]~dnorm(0, 0.001) 
        lambda[i]~dnorm(0, 0.001) 
 
    } 
tau1 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau2 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau3 ~ dgamma(0.01,0.01) 
tau4 ~ dgamma(0.01,0.01) 
} 
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#EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
list(gamma=c(0.01,0.02), delta=c(0.1,0.2), eta=c(0.1,0.2), theta=c(0.1,0.2), 
lambda=c(0.1,0.2),tau1=0.1, tau2=0.15, tau3=0.2, tau4=0.17) 
 
#DONNÉES 
list( 
MIND=c(1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3
,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,
6,6,6,6,7,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,10,10,11,11,12,12,12,12,12,12,12,1
3,14,14,15,15,15,15,15,15,15,15,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,17,18,19,19,19,
19,20,20,20,20,20,20,20,21,21,22,22,22,22,22,22,23,23,23,23,23,24,24,24,25,25,25,25,25,25,25
,25,25,25,25,25,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,4,4,4,27,27,27,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,28,28,2
8,28,28,29,30,30,30,30,31,31,32,32,32,32,32,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,33,34,34,
35,35,35,35,35,35,35,35,36,36,36,37,37,37,37,37,37,37,37,37,37,38,38,38,38,38,39,39,39,39,39
,39,39,39,40,40,40,40,40,40,40,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,41,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1
,42,42,42,42,42,42,42,42,43,43,43,43,43,44,44,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,45,4
5,45,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46,46 
,46,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,47,48,48,48,48,48,48,48,4
8,49,49,49,49,49,49,49,49,49,49,50,50,50,50,50,50,50,51,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,
52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,52,53,53,53,53,53,53,53,54,54,54
,54,54,55,55,55,55,55,55,55,55,56,56,57,57,57,57,57,57,57,58,58,58,58,58), 
 
FIND=c(1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
1,1,1,1,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,4,5,5,5,5,5,5,5,
5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,6,6,7,7,7,7,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,8,9,9,9,9,9,9,9,9,1,1,1,1,
1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10,10
,10,10,11,11,11,11,12,12,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,13,14,14,15,1
5,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,15,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,
16,16,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,17,18,18,18,18,18,18,18,18,18
,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,18,19,19,19,19,19,19,19,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,16,1
6,16,16,16,16,16,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,
20,20,20,20,20,20,20,20,20,20,20, 
20,21,21,21,21,21,21,21,21,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,22,23,24,24,24,24
,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,24,2
4,24,24,24,24,24,25,25,25,25,25,26,26,26,26,26,26,26,26,26,26,27,27,27,27,27,27,27,27,27,27,
27,27), 
 
OSR=c(9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9
,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,
9,9,9,1,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,7,7,7,7,7,7,7,7,5,5,5,5,5,5,5,5,
5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,2,2,1,1,1,1,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,2,2,2,2,2,2,2,2,9,9,9,9,9,
9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,9,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,1,1,1,1,1,1,1,1,1,
227 
 
1,1,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,1,1,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,5,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,7,
7,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,4,4,4,4,4,4,4,2,2,
2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,6,
6,2,2,2,2,2,2,2,2,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,1,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,
4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,4,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,3,3,3,3,3,3,3,3, 3,3,3,3), 
 
SCORE=c(0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0
.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.23,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.
64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.6
4,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.21,0.21,0.21,0.21
,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,0.11,
0.11,0.11,0.11,0.11,0.65,0.65,0.65,0.65,0.20,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0
.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.67,0.58,0.58,0.58,0.51,0.51,0.
67,0.67,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.00,0.30,0.30,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.05,0.0
5,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.57,0.68,0.44,0.44
,0.44,0.44,0.84,0.84,0.84,0.84,0.84,0.84,0.84,0.50,0.50,0.56,0.56,0.56,0.56,0.56,0.56,0.36,0.36,
0.36,0.36,0.36,0.80,0.80,0.80,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.45,0.90,0
.90,0.90,0.90,0.90,0.90,0.90,0.90,0.90,0.90,0.90,0.46,0.46,0.46,0.31,0.31,0.31,0.46,0.46,0.46,0.
46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.46,0.64,0.64,0.64,0.64,0.64,0.13,0.38,0.38,0.38,0.38,0.4
8,0.48,0.14,0.14,0.14,0.14,0.14,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39
,0.39,0.00,0.00,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.80,0.80,0.80,0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,
0.21,0.21,0.21,0.21,0.21,0.79,0.79,0.79,0.79,0.79,0.26,0.26,0.26,0.26,0.26,0.26,0.26,0.26,0.51,0
.51,0.51,0.51,0.51,0.51,0.51,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.55,0.
38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.38,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.39,0.3
9,0.39,0.69,0.69,0.69,0.69,0.69,0.64,0.64,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58
,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.58,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,0.20,
0.20,0.20,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0
.80,0.80,0.80,0.80,0.80,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74,0.51,0.51,0.51,0.51,0.51,0.51,0.
51,0.51,0.51,0.51,0.27,0.27,0.27,0.27,0.27,0.27,0.27,0.61,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.9
2,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92
,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.92,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.71,0.71,0.71,0.71,0.71,0.88,
0.88,0.88,0.88,0.88,0.88,0.88,0.88,0.18,0.18,0.73,0.73,0.73,0.73,0.73,0.73,0.73,0.43,0.43,0.43,0
.43,0.43), 
 
SCOREF=c(0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,
0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0
.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.
52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.5
2,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52
,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.13,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,
0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0.22,0
.22,0.22,0,0,0,0,0,0,0,0,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.
57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.57,0.70,0.70,0.69,0.69,0.69,0.69,0.61,0.61,0.6
1,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.61,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74,0.74
228 
 
,0.74,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,
0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0
.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.52,0.22,0.22,0.22,0.22,0.44,0.44,0.13,0.13,0.13,0.
13,0.13,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0,0.41,0.41,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.
33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.33,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.5
9,0.59,0.59,0.59,0.59,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85
,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,
0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.83,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,
0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,0.59,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1
,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.6,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.
5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.5,0.66,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78 
,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,
0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.78,0.56,0.56,0.56,0.56,0.56,0
.18,0.18,0.18,0.18,0.18,0.18,0.18,0.18,0.18,0.18,0.72,0.72,0.72,0.72,0.72,0.72,0.72,0.72,0.72,0.
72,0.72,0.72), 
 
PREF=c(3,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,2,3,2,3,3,3,3,3,3,3,1,2,2,1,3,3,1,3,3,3,3,1,2,1,3,1,3,3,3,3,2,1,
2,3,1,2,3,3,1,2,2,3,3,3,3,1,3,3,3,1,2,3,3,3,3,3,3,2,2,3,1,3,3,3,2,2,3,3,2,3,1,2,2,3,3,1,1,3,2,3,3,2,3,
3,1,2,3,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,3,3,1,1,1,2,2,3,3,3,3,3,2,3,1,2,3,3,3,2,1,3,
3,1,3,3,3,3,2,2,3,3,2,3,3,3,3,2,3,3,2,1,3,2,2,3,3,3,3,3,2,2,1,1,1,1,3,2,3,3,3,3,2,2,3,3,1,2,1,3,1,2,3,
3,1,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,2,2,3,3,2,1,2,1,3,2,1,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,1,2,3,3,3,3,3,3,1,3,3,
1,2,1,2,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,
2,3,3,1,3,2,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,2,3,2,3,3,2,3,2,2,1,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,3,1,2,1,3,2,3,3,2,3,2,3,2,3,1,
2,2,2,1,1,1,3,1,1,3,3,1,2,2,1,1,2,3,3,2,2,3,3,3,3,1,3,3,3,2,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,2,2,3,2,1,3,3,3,1,3,1,
3,3,2,2,1,2,3,3,3,2,3,3,2,1,2,3,3,3,3,1,3,3,2,1,2,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,3,3,1,3,3,3,3,3,3,3,2,3,3,2,3,2,
3,2,3,3,3,1,2,2,3,2,1,3,2,3,3,3,1,2,1,3,1,1,3,3,3,3,3,3,3,2,1,1,2,3,2,2,2,1, 2,3,3,3,3,3), 
 
RSIZE=c(1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.
22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.8
5,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85
,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,0.85,1.11,1.11,1.11,1.11,
1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1
.11,1.11,1.11,1.11,0.93,0.93,0.93,0.93,1.16,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.
53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.53,1.73,1.73,1.73,1.53,1.53,0.6
0,0.60,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,0.60,1.17,1.17,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06,1.06
,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.10,0.85,1.38,1.38,
1.38,1.38,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,1.12,0.88,0.88,1.24,1.24,1.24,1.24,1.24,1.24,1.83,1.83,1
.83,1.83,1.83,2.00,2.00,2.00,1.63,1.63 
,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.63,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,
1.30,1.30,1.11,1.11,1.11,0.96,0.96,0.96,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1
.30,1.17,1.17,1.17,1.17,1.17,1.09,1.32,1.32,1.32,1.32,0.95,0.95,1.18,1.18,1.18,1.18,1.18,1.30,1.
30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,1.30,0.70,0.70,1.17,1.17,1.17,1.17,1.1
7,1.17,1.17,1.17,1.06,1.06,1.06,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.56,1.17,1.17,1.17
,1.17,1.17,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.38,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.48,1.48,
229 
 
1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.48,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1
.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.08,1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.14,1.
14,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,0.96,1.19,1.1
9,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.19,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85
,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.85,1.27,1.27,1.27,
1.27,1.27,1.27,1.27,1.27,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.33,1.22,1.22,1.22,1.22,1
.22,1.22,1.22,1.14,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.
11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,1.11,0.89,0.8
9,0.89,0.89,0.89,0.89,0.89,1.22,1.22,1.22,1.22,1.22,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.37,1.33
,1.33,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,2.05,1.71,1.71,1.71,1.71,1.71), 
NM=58, 
NF=27, 
N=499) 
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Annexe 10_Distribution des posteriors du modèle M4 
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ANNEXE 11: Code OpenBug du modèle M7p 
model{ 
 
# VRAISEMBLANCE 
 
for (i in 1:65) { 
   SAPRO[i]~dbern(p[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + epsilon*SF[i]+ dzeta*SM[i] + 
eta*SF[i]*SM[i]     
    
           }                                                    
   #Random Effects Male/Female/Incubation Boxes# Male Random Effetcs 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
 #EFFETS RANDOMS FEMELLE    
    for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }              
# EFFETS RANDOM MALE 
 
   tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
   tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
   gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
   delta~dnorm(0 ,0.0001)   
   epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
   dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
   eta~dnorm(0 ,0.0001)   
}     
 
  #EXEMPLE DE VALEUR D’INITS 
list(tau1=0.1, tau2=0.15, gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5)      
 #DONNES 
 
  list(   
   
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,3
8,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35,27,27,44,44,44), 
        
  
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,6,3,12,17,15,18,20,
12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),   
  
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,
1,1,0,0,0,0,1,1,0),     
       
  
RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,
2,2,2,2,2,2,2,2),  
232 
 
       
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8
,8,9,9,9), 
  
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,14,16,17,18,23,1,
2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),   
  
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.
5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.7
5,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),     
  
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,0.61,0.33,0.33,0.33,
0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,
0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),   
  
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,0.1,0.07,0,0.6,0,0.6
,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.
34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6), 
    
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,
5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7
,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),  
   
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,73,74,74,74,81,80,
80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86,88,88,87,90,90),      
 
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0
,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1), 
 
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,
0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
     
 NF=9,  
  NM=23 
  K=65 
) 
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ANNEXE 12: Code OpenBug du modèle M7g 
 
 
model{ 
 
# VRAISEMBLANCE 
 
for (i in 1:65) { 
   SAPRO[i]~dbern(p[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + epsilon*GF[i]+ dzeta*GM[i] + 
eta*GF[i]*GM[i]     
    
           }                                                    
   #Random Effects Male/Female/Incubation Boxes# Male Random Effetcs 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
 #EFFETS RANDOMS FEMELLE    
    for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }              
# EFFETS RANDOM MALE 
 
   tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
   tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
   gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
   delta~dnorm(0 ,0.0001)   
   epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
   dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
   eta~dnorm(0 ,0.0001)   
}     
 
  #EXEMPLE DE VALEUR D’INITS 
list(tau1=0.1, tau2=0.15, gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5)      
 
 #DONNES 
 
  list(   
   
  
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,3
8,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35,27,27,44,44,44), 
        
  
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,6,3,12,17,15,18,20,
12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),   
 
  
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,
1,1,0,0,0,0,1,1,0),     
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RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,
2,2,2,2,2,2,2,2),  
        IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8
,8,9,9,9), 
  
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,14,16,17,18,23,1,
2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),   
  
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.
5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.7
5,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),     
  
F=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,0.61,0.33,0.33,0.33,0
.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.
05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),   
  
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,0.1,0.07,0,0.6,0,0.6
,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.
34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6), 
    
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,
5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7
,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),  
   
  
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,73,74,74,74,81,80,
80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86,88,88,87,90,90),      
 
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0
,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1), 
 
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,
0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
     
 NF=9,  
  NM=23 
 K=65 
) 
 
  
235 
 
ANNEXE 13 Distributions des posteriors du modèle M7p 
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ANNEXE 14 Distributions des posteriors du modèle M7g  
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Annexe 15 Code OpenBug du modèle M8p 
model{ 
 
# VRAISEMBLANCE 
 
for (i in 1:65) { 
   SURV[i]~dbin(p[i],N[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + eta*SF[i]+ 
dzeta*EGGS[i]/10+ theta*SM[i] + epsilon*SAPRO[i]  
           }                                                    
   #EFFETS ALEATOIRES 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
         
    for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }     
       
   # PRIORS NON INFORMATIFS 
    
    tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
    tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    tau3 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
    delta~dnorm(0 ,0.0001)   
    epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
    dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
    eta~dnorm(0 ,0.0001)  
    theta~dnorm(0 ,0.0001) 
}     
 
   #EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
   list(tau1=0.1, tau2=0.15, gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5,theta=0.6)   
   #DONNEES 
     list(   
    
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,
24,36,36,36,41,41,38,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35
,27,27,44,44,44),       
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,
6,3,12,17,15,18,20,12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),    
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SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0),            
RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2
,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2),        
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,
3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8,8,9,9,9), 
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,1
1,14,16,17,18,23,1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),    
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,
4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5
,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),    
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,
0.61,0.33,0.33,0.33,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0
.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.
48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),    
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,
0.1,0.07,0,0.6,0,0.6,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0
.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0
.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6),   
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,
5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.
6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),     
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,
73,74,74,74,81,80,80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86
,88,88,87,90,90),       
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1),  
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7
,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
  NF=9,  
 NM=23 
 NI=65,  
 K=65) 
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Annexe 16 Code OpenBug du modèle M8g 
model{ 
# VRAISEMBLANCE 
for (i in 1:65) { 
   SURV[i]~dbin(p[i],N[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + eta*GF[i]+ 
dzeta*EGGS[i]/10+ theta*GM[i] + epsilon*SAPRO[i]  
           }                                                    
   #EFFETS ALEATOIRES 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
            for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }     
         # PRIORS NON INFORMATIFS 
       tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
    tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    tau3 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
    delta~dnorm(0 ,0.0001)   
    epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
    dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
    eta~dnorm(0 ,0.0001)  
    theta~dnorm(0 ,0.0001) 
}     
 
   #EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
   list(tau1=0.1, tau2=0.15, gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5,theta=0.6)   
   #DONNEES 
     list(   
    
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,
24,36,36,36,41,41,38,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35
,27,27,44,44,44),       
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,
6,3,12,17,15,18,20,12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),    
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0),            
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RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2
,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2),        
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,
3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8,8,9,9,9), 
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,1
1,14,16,17,18,23,1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),    
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,
4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5
,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),    
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,
0.61,0.33,0.33,0.33,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0
.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.
48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),    
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,
0.1,0.07,0,0.6,0,0.6,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0
.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0
.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6),   
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,
5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.
6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),     
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,
73,74,74,74,81,80,80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86
,88,88,87,90,90),       
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1),  
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7
,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
  NF=9,  
 NM=23 
 NI=65,  
 K=65 
) 
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Annexe 17 Code OpenBug du modèle M9p 
model{ 
# VRAISEMBLANCE 
for (i in 1:65) { 
   SURV[i]~dbin(p[i],N[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + eta*SF[i]+ 
dzeta*EGGS[i]/10+ theta*SM[i] + iota*TM[i]*SF[i]/10 + lambda*TM[i]*SM[i]/10  + 
kappa*SF[i]*SM[i] + mu*SF[i]*EGGS[i]/10+epsilon*SAPRO[i] + nu*EGGS[i]*TM[i]/100  
           }                                                    
   #EFFETS ALEATOIRES 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
            for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }     
     # PRIORS NON INFORMATIFS 
    tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
    tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    tau3 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
    delta~dnorm(0 ,0.0001)   
    epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
    dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
    eta~dnorm(0 ,0.0001)  
    iota~dnorm(0 ,0.0001)  
    lambda~dnorm(0 ,0.0001)   
    kappa~dnorm(0 ,0.0001)  
    mu~dnorm(0 ,0.0001)   
    nu~dnorm(0 ,0.0001) 
    theta~dnorm(0 ,0.0001) 
}     
 
   #EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
   list(tau1=0.1, tau2=0.15, 
gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5,theta=0.6,iota=0.4,lambda=0.5,kappa=1.2,
mu=-1.2,nu=0.5)   
   #DONNEES 
     list(   
    
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,
24,36,36,36,41,41,38,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35
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,27,27,44,44,44),       
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,
6,3,12,17,15,18,20,12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),    
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0),            
RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2
,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2),        
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,
3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8,8,9,9,9), 
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,1
1,14,16,17,18,23,1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),    
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,
4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5
,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),    
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,
0.61,0.33,0.33,0.33,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0
.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.
48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),    
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,
0.1,0.07,0,0.6,0,0.6,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0
.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0
.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6),   
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,
5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.
6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),     
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,
73,74,74,74,81,80,80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86
,88,88,87,90,90),       
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1),  
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7
,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
  NF=9,  
 NM=23 
 NI=65,  
 K=65 
) 
Annexe 18 Code OpenBug du modèle M9g 
model{ 
# VRAISEMBLANCE 
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for (i in 1:65) { 
   SURV[i]~dbin(p[i],N[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + eta*GF[i]+ 
dzeta*EGGS[i]/10+ theta*GM[i] + iota*TM[i]*GF[i]/10 + lambda*TM[i]*GM[i]/10  + 
kappa*GF[i]*GM[i] + mu*GF[i]*EGGS[i]/10+epsilon*SAPRO[i] + nu*EGGS[i]*TM[i]/100  
           }                                                    
   #EFFETS ALEATOIRES 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
            for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }     
     # PRIORS NON INFORMATIFS 
    tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
    tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    tau3 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
    delta~dnorm(0 ,0.0001)   
    epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
    dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
    eta~dnorm(0 ,0.0001)  
    iota~dnorm(0 ,0.0001)  
    lambda~dnorm(0 ,0.0001)   
    kappa~dnorm(0 ,0.0001)  
    mu~dnorm(0 ,0.0001)   
    nu~dnorm(0 ,0.0001) 
    theta~dnorm(0 ,0.0001) 
}     
 
   #EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
   list(tau1=0.1, tau2=0.15, 
gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5,theta=0.6,iota=0.4,lambda=0.5,kappa=1.2,
mu=-1.2,nu=0.5)   
   #DONNEES 
     list(      
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,
24,36,36,36,41,41,38,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35
,27,27,44,44,44),       
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,
6,3,12,17,15,18,20,12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),    
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0),            
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RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2
,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2),        
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,
3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8,8,9,9,9), 
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,1
1,14,16,17,18,23,1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),    
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,
4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5
,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),    
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,
0.61,0.33,0.33,0.33,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0
.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.
48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),    
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,
0.1,0.07,0,0.6,0,0.6,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0
.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0
.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6),   
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,
5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.
6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),     
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,
73,74,74,74,81,80,80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86
,88,88,87,90,90),       
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1),  
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7
,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
  NF=9,  
 NM=23 
 NI=65,  
 K=65 
) 
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Annexe 19 Code OpenBug du modèle M10p 
model{ 
# VRAISEMBLANCE 
for (i in 1:65) { 
   SURV[i]~dbin(p[i],N[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + eta*SF[i]+ 
dzeta*EGGS[i]/10+ theta*SM[i] + iota*TM[i]*SF[i]/10 + lambda*TM[i]*SM[i]/10  + 
kappa*SF[i]*SM[i]+ xi*TM[i]*SF[i]*SM[i]/10 + mu*SF[i]*EGGS[i]/10+epsilon*SAPRO[i] + 
nu*EGGS[i]*TM[i]/100 + omicron*EGGS[i]*TM[i]*SF[i]/100     
           }                                                    
   #EFFETS ALEATOIRES 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
            for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }     
    # PRIORS NON INFORMATIFS 
     tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
    tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    tau3 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
    delta~dnorm(0 ,0.0001)   
    epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
    dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
    eta~dnorm(0 ,0.0001)  
    iota~dnorm(0 ,0.0001)  
    lambda~dnorm(0 ,0.0001)   
    kappa~dnorm(0 ,0.0001)  
    mu~dnorm(0 ,0.0001)   
    nu~dnorm(0 ,0.0001) 
    xi~dnorm(0 ,0.0001) 
    sigma~dnorm(0 ,0.0001) 
    theta~dnorm(0 ,0.0001) 
}     
   #EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
   list(tau1=0.1, tau2=0.15, 
gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5,theta=0.6,iota=0.4,lambda=0.5,kappa=1.2,
mu=-1.2,nu=0.5,xi=0.5, sigma=0.9)   
   #DONNEES 
     list(      
N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,
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24,36,36,36,41,41,38,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35
,27,27,44,44,44),       
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,
6,3,12,17,15,18,20,12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),    
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0),            
RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2
,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2),        
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,
3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8,8,9,9,9), 
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,1
1,14,16,17,18,23,1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),    
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,
4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5
,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),    
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,
0.61,0.33,0.33,0.33,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0
.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.
48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),    
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,
0.1,0.07,0,0.6,0,0.6,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0
.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0
.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6),   
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,
5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.
6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),     
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,
73,74,74,74,81,80,80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86
,88,88,87,90,90),       
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1),  
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7
,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
  NF=9,  
 NM=23 
 NI=65,  
 K=65 
) 
Annexe 20 Code OpenBug du modèle M10g 
model{ 
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# VRAISEMBLANCE 
for (i in 1:65) { 
   SURV[i]~dbin(p[i],N[i]) 
    logit(p[i])<- alpha1[IDM[i]] + beta1[IDF[i]] + gamma*NJ[i] + delta*TM[i]/10 + eta*GF[i]+ 
dzeta*EGGS[i]/10+ theta*GM[i] + iota*TM[i]*GF[i]/10 + lambda*TM[i]*GM[i]/10  + 
kappa*GF[i]*GM[i]+ xi*TM[i]*GF[i]*GM[i]/10 + mu*GF[i]*EGGS[i]/10+epsilon*SAPRO[i] + 
nu*EGGS[i]*TM[i]/100 + omicron*EGGS[i]*TM[i]*GF[i]/100     
           }                                                    
   #EFFETS ALEATOIRES 
    for( j in 1 : NM ) {      
          alpha1[j] ~ dnorm(0, tau1)      
       }              
            for( k in 1 : NF ) {    
        beta1[k] ~ dnorm(0, tau2)   
      }     
   # PRIORS NON INFORMATIFS 
    tau1 ~ dgamma(0.01, 0.01) 
    tau2 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    tau3 ~ dgamma(0.01, 0.01)  
    gamma~dnorm(0 ,0.0001)   
    delta~dnorm(0 ,0.0001)   
    epsilon~dnorm(0 ,0.0001)  
    dzeta~dnorm(0 ,0.0001)   
    eta~dnorm(0 ,0.0001)  
    iota~dnorm(0 ,0.0001)  
    lambda~dnorm(0 ,0.0001)   
    kappa~dnorm(0 ,0.0001)  
    mu~dnorm(0 ,0.0001)   
    nu~dnorm(0 ,0.0001) 
    xi~dnorm(0 ,0.0001) 
    sigma~dnorm(0 ,0.0001) 
    theta~dnorm(0 ,0.0001) 
}     
 
   #EXEMPLE DE VALEURS D INITS 
   list(tau1=0.1, tau2=0.15, 
gamma=0.3,delta=0.5,epsilon=0.6,dzeta=0.4,eta=0.5,theta=0.6,iota=0.4,lambda=0.5,kappa=1.2,
mu=-1.2,nu=0.5,xi=0.5, sigma=0.9)   
   #DONNEES 
     list(   
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N=c(20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,41,38,38,38,23,23,23,35,27,27,27,44,44,20,20,20,24,24,
24,36,36,36,41,41,38,38,38,23,23,35,44,44,20,20,20,24,24,24,36,36,36,41,41,38,38,23,35,35,35
,27,27,44,44,44),       
SURV=c(9,0,2,13,3,5,11,8,6,13,8,1,7,14,0,13,9,9,8,12,7,10,17,12,8,8,6,12,13,15,16,12,9,24,21,2,
6,3,12,17,15,18,20,12,9,11,16,18,11,5,2,8,21,26,16,19,10,15,28,23,11,16,22,24,31),    
SAPRO=c(1,1,1,0,1,0,1,1,1,1,1,1,0,0,1,1,0,1,1,0,1,0,0,0,1,1,1,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0,
0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,1,0,0,0,0,1,1,0),            
RIVER=c(3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,3,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,1,2,2,2,2
,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2,2),        
  IDF = 
c(1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,4,5,5,5,6,6,6,7,8,8,8,9,9,1,1,1,2,2,2,3,3,3,4,4,5,5,5,6,6,7,9,9,1,1,1,2,2,2,3,
3,3,4,4,5,5,6,7,7,7,8,8,9,9,9), 
  IDM = 
c(1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,11,12,13,14,15,17,20,21,22,21,22,1,2,4,5,6,7,5,8,9,10,11,12,10,1
1,14,16,17,18,23,1,2,3,5,6,7,5,8,9,10,11,10,11,16,17,18,19,20,23,20,21,23),    
EGGS=c(3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4,4.75,3.75,3.75,3.75,
4.75,4.75,3.5,3.5,3.5,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.5,3.5,3.5
,3.75,3.75,3.75,5.25,5.25,5.25,3.75,3.75,4,4,4,4.75,4.75,4.75,3.75,3.75,4.75,4.75,4.75),    
SF=c(0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.53,0.04,0.04,0.04,0.48,0.48,0.48,
0.61,0.33,0.33,0.33,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0
.04,0.48,0.48,0.61,0.71,0.71,0.05,0.05,0.05,0.03,0.03,0.03,0.48,0.48,0.48,0.53,0.53,0.04,0.04,0.
48,0.61,0.61,0.61,0.33,0.33,0.71,0.71,0.71),    
SM=c(0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.63,0.03,0.45,0.76,
0.1,0.07,0,0.6,0,0.6,0.05,0.39,0.75,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.63,0.05,0.47,0.45,0
.71,0.1,0.29,0.6,0.05,0.39,0.71,0.03,0.34,0.66,0.03,0.52,0.71,0.05,0.47,0.05,0.47,0.71,0.1,0.29,0
.52,0.07,0.6,0.07,0,0.6),   
TM=c(7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.2,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.1,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.4,7.9,7.9,7.9,7.9,7.9,
5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.4,5.3,5.3,5.3,4.9,4.9,4.9,5.1,5.0,4.9,4.9,5.4,5.4,5.4,4.5,4.5,4.5,4.4,4.4,4.4,4.
6,4.6,4.6,4.6,4.6,4.5,4.5,4.5,4.7,4.7,4.7,4.6,4.6,4.7,4.5,4.5),     
NJ=c(64,64,64,64,64,64,65,65,65,65,65,65,62,62,62,62,62,62,62,58,58,58,58,58,73,73,73,73,73,
73,74,74,74,81,80,80,77,78,80,80,73,73,73,90,90,90,93,93,93,89,89,89,89,89,90,90,91,86,86,86
,88,88,87,90,90),       
GF=c(0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,1,0,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,0.5,1,1,0,0,0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,0,1,1,1,1,1,0,0,
0,0,0,0,0,0,0,1,1,0,0,1,1,1,1,0.5,0.5,1,1,1),  
GM=c(0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0.8,0,0.7,0.8,0,0,0.5,0,0.7,0.7,1,0.7,1,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7
,0.8,0,0.7,0,1,0,0.2,0.9,0,1,1,0,0.9,1,0,0.2,1,0,0.7,0,0.7,1,0,0.2,1,0.7,0.9,0.7,0.7,0.9), 
  NF=9,  
 NM=23 
 NI=65,  
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 K=65) 
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Annexe 21 Distributions des posteriors du modèle M10p 
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ANNEXE 22 Distributions des posteriors du modèle M10g 
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ANNEXE 23 CODE R du modèle M11 
 
 
 
data<-read.table("data.txt",h=T) 
attach(data) 
glma<-glmer(age~Nallele*factor(CG)+factor(CPP)+(1|BV)+(1|cohort),family=poisson) 
summary(glma) 
plot(Nallele,fitted(glma)) 
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Evaluation of strategies to conserve and restore intraspecific biodiversity of brown trout: outcomes from 
genetic monitoring in the French Alps 
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Abstract 
Introduction of nonnative cultured fish is one of the most important threats to native salmonid populations. In brown 
trout, more than a century of stocking practices has led to a large hybridization between initially geographically 
isolated lineages, threatening native populations and thereby intraspecific diversity. In the French region of Haute-
Savoie, managers and scientist implemented together three management strategies (genetic refuge, direct translocation 
of wild spawners and stocking with native fry) on 19 test sites for more than 15 years, in the aim to recover pure or 
nearly pure native populations. Here we propose an assessment of the different management strategies based on a 
synthetic analysis of the evolution of the introgression rate. While none of the implemented strategies completely 
achieves the initial objective to restore pure native populations, they differ in their efficiency: introgression rates tend 
to decrease quickly when direct translocation of native spawners of stocking with native fry strategies are used. The 
genetic refuge strategy shows slower and more heterogeneous changes of introgression rates. In general, pure 
nonnative fish are efficiently removed but at the cost of an increased presence of hybrids. Our results imply that 
intraspecific dynamics react quickly to management practices and that these changes are probably fueled by 
evolutionary feedbacks that are not yet well understood.  
 
Introduction 
Freshwater fishes are among the most imperiled faunas in the world (Cucherousset and Olden 2011). At the intra-
specific level, introduction of non-native fish has constantly increased since the 19th century due to angling sport 
interest, in particular for brown trout which is one of the most widely introduced fish species in the world (Lowe et 
al. 2000). Advances in molecular genetics revealed high levels of intraspecific diversity in salmonids species thereby 
triggering efforts to conserve this biodiversity (Utter 1981 and 2004; Allendorf 1987; Waples 1991, Ryman et al. 
1995). While negative effects of interactions between cultured and wild conspecific in populations of salmonids are 
well documented (Ryman et al. 1995; Utter 2004), far less attention has been devoted to the impact of resource 
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managers’ practices on intra-specific diversity. Additionally, practitioners rarely implement guidelines and 
recommendations outlined in scientific papers, despite a critical need for evidence-based conservation approaches 
(Latta 2000; Pullin et al. 2004; Sarewitz and Pielke 2007; Sutherland et al. 2009; Hart and Calhoun 2010).  
In 1999, a comprehensive Europe-wide review on brown trout conservation and management involving 20 geneticists 
highlighted the ecological importance of the various native lineages for preserving intraspecific diversity in this 
species (Laikre et al. 1999). To do so, brown trout had to be managed at the population level, rather than at the species 
level, to protect its remaining biodiversity and to preserve the long-term evolutionary potential, and the management 
and conservation practices should be tested for their effectiveness these. Genetic studies were since published 
specifying the phylogeny of the brown trout species in Europe and the genetic structure of populations within native 
lineages, comforting the previous points of view on the importance of intra-specific diversity (Bernatchez 2001). 
However, publications regarding the assessment of conservation strategies are still lacking. In the French Haute-
Savoie Area, a collaborative research between fishery managers and scientists was initiated in 2000 in order to 
efficiently conserve the remaining native Mediterranean brown trout populations threatened by introduced nonnative 
Atlantic brown trout (Caudron et al. 2012a).  Following the recommendations of  Laikre et al. (1999), the principle of 
evidence-based conservation was placed at the core of this research. More specifically, the goal was to assess the 
effects on wild populations of conservation strategies implemented by resource managers since 1993. Three different 
strategies were implemented: genetic refuge area where stocking were banned, stocking with native fry, and direct 
translocation of adult wild fish. This last decade, several outcomes were obtained from the application of these 
strategies and some of them were published as case studies (Caudron et al. 2006; Caudron et al. 2011; Caudron et al. 
2012b). Here, in a broader approach, we synthesize the obtained outcomes on all targeted rivers and sites, previously 
published or not, in order to bring out relevant common patterns. In particular, we focus our work on how the genetic 
admixture between native and nonnative trout in the wild population changes over time in response to the 
implementation of different conservation strategies. The magnitude of genetic admixture change in relative short 
delays with respect to management strategies provides useful insights for conservation planning on native brown trout 
populations in particular, but it can also be informative for adjacent conservation efforts regarding intraspecific 
diversity of salmonids and other fish species.  
 
Materials and methods 
Study area 
The Haute-Savoie area, located in the northern French Alps, belongs to the Mediterranean drainage and encompasses 
around 2800 km of rivers, streams and mountain creeks in an area of 4400 km². Despite being located within the 
geographical native range of the Mediterranean brown trout, this hydrographic network was massively stocked with 
nonnative domestic trout from Atlantic origin. Atlantic hatchery stocks used in France by fishery managers showed a 
high genetic similarity among them and a high genetic differentiation with the brown trout populations of the French 
Mediterranean catchment area (Krieg and Guyomard 1985; Beaudou et al. 1994; Presa et al. 1994; Largiadèr et al. 
1996; Berrebi et al. 2000; Launey et al. 2003). In the present analysis, we used data collected on two main basins of 
the Haute-Savoie hydrographic network, the River Dranse basin and the River Borne basin (Fig. 1).  
 
Story of brown trout management in Haute-Savoie area 
At the end of the nineteenth century (approximately 1860-1880) resource managers began to stock rivers with brown 
trout from hatchery in order to develop recreational fisheries. Stocking has progressively increased to become an 
intensive method in the second half of the twentieth century. During this period, between 15 and 20 million of Atlantic 
trout have been stocked in the Haute-Savoie hydrographic network per year at different stages (yolk-sac fry, fed fry 
and summerlings i.e. 4-6 cm in length). For example, in the single River Borne, the first documented practice of 
stocking dates back to 1913 and mentions the introduction of 20,000 fry per year produced from eggs of Atlantic 
origin. The number of stocked fry reaches several hundreds of thousands per year in the 1980s and 1990s with a peak 
at 1,000,000 in 1989 (Caudron et al. 2009). On the Dranse system, documents mention a first introduction of 48,000 
fry of brown trout in 1903. In the late 1930s, more than 700,000 fry per year produced in local hatcheries with eggs 
from Denmark and Switzerland are stocked into the system. During the 1980s and 1990s, the number of annually 
stocked fry varies between 800,000 and 1,000,000 (Caudron and Champigneulle 2007). From the 1990s and mostly 
in the 2000s, the traditional stocking practices using nonnative trout were progressively abandoned. For instance, 
between 2000 and 2012, the number of fry released each year in the Haute-Savoie area decreases from 1,800,000 to 
400 000, and the total length of rivers stocked decreases from 1000 km to 450 km. Thus, during this two last decades, 
fishery managers replaced the traditional stocking by strategies for conserving and restoring native trout. This shift 
was allowed because fishery managers became progressively aware of the conservation issues of native brown trout 
(Caudron et al. 2012a). 
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Strategies assessed and study sites 
For this synthesis, we selected 19 study sites where i) strategies for conserving or restoring native populations were 
implemented by fishery managers and ii) genetic data were available before and after the change of management 
practices. 
The 19 study sites are distributed on 5 different rivers in both Dranse and Borne basins. The Chevenne Creek (sites 
from C1 to C6), the River Ugine (sites U1 and U2), the River Brevon (sites Br1 and Br2), the River Dranse (sites D1 
to D4) are located in the Dranse basin, while the River Borne (sites B1 to B5) is the main stream of the Borne basin 
(Fig. 1 and Fig. 2). 
The three strategies assessed are defined as follows:  
i) genetic refuge (GR): managers stopped any fish introduction;  
ii) direct translocation (DT): wild spawners (Caudron et al. 2011) or individuals of various age (Caudron et al. 2012b) 
were collected in pure or nearly pure native populations (introgression <10%) and introduced in another site on the 
same river; 
iii) stocking with native fry (SNF): fry produced from pure native Mediterranean spawners caught in a basin were 
stocked in rivers of the same basin.  
 
The GR strategy was implemented to conserve native populations lowly admixed by nonnative alleles (D1, D2, C1, 
C2, C3, B3, B4, B5) as well as to try to reduce nonnative allele rates in highly admixed populations (C4, C5, C6). 
This strategy represents a passive approach, i.e., ‘just let time do the job’; at this time managers and scientists assumed 
that wild populations would purge ‘themself’ of nonnative alleles. The DT and SNF strategies represent active 
interventions. They were implemented in order to replace nonnative populations (with high admixture rates) by new 
native self-sustainable populations (sites D3, D4, B1, B2 for DT and sites Br1, Br2, U1, U2 for SNF). Originally, in 
the 1990s, the objective of managers was to fully replace nonnative ATL populations by native MED populations 
using a captive breeding stock. After the initial feedback from the scientists on the suggested restoration strategies, 
the objective was revised with managers, instead aiming to decrease the introgression. 
 
Sampling and genetic analysis 
The data used from genetic monitoring available on brown trout populations before and after the change of managing 
practices in the different study sites are summarized in Fig. 2. At all sites, the samples of trout were collected 
continuously in autumn by electrofishing over a long stretch of river in order to be representative of the populations’ 
structures. For each trout sampled, some scales and a fin clip were taken. The fin clips were stored in 95% ethanol for 
genetic analysis. Age was determined by scale reading. A total of 1715 individuals distributed among 46 sampling 
group (2 or 3 years of sampling per site) were used in our synthesis.  
Samples were genotyped at two microsatellite markers Str541 and Str591 that are located on two distinct linkage 
groups (BT2 and BT7 respectively, Gharbi et al. 2006). These microsatellite loci have been shown to be diagnostic 
between Atlantic domesticated stocks and unstocked Mediterranean trout populations over a large part of the 
Mediterranean area including France, Italy, Greece and Spain (Estoup et al. 2000; Launey et al. 2003; R. Guyomard, 
unpublished data). The ability of these two markers to trace back each allele to its geographic origin (Atlantic or 
Mediterranean) has been validated through the genotyping at two microsatellites loci, Str542 and Str592, which are 
physically closely linked to Str541 and Str591 respectively. The rationale of this approach has been detailed in Estoup 
et al. (1999, 2000).  Methods for DNA extractions, PCR amplifications and genotypes determination for the different 
study sites are detailed in previous studies (Launey et al. 2003; Barnetta 2005, Caudron et al. 2006, 2011, 2012b). 
 
Data analyses 
Our analysis focused on the temporal change in the genetic characteristics of the populations: level of introgression 
and genotypic composition. The introgression rate was estimated by the average frequencies of Atlantic alleles at the 
Str541 and Str591 loci (i.e. number of Atlantic alleles at Str541 and Str591 found in a sample divided by four times 
the number of individuals analyzed in this sample). Thereafter, the term introgression refers to the introduction of 
alien Atlantic genes and their incorporation into the native Mediterranean gene pool. Additionally, according to the 
observed number of hatchery specific alleles summed over the two diagnostic loci, each individual was given a hybrid 
index score between 0 and 4. Individuals were assigned to one of the three following categories describing their 
genotypic composition: pure nonnative Atlantic trout (ATL, 4 Atlantic alleles), pure native Mediterranean trout (MED, 
0 Atlantic alleles) and hybrid trout (HYB, between 1 and 3 Atlantic alleles). 
 
Results 
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Over time change of introgression rates (Fig. 3) 
A clear decrease of the percentage of ATL alleles follows the implementation of DT and SNF strategies. The DT 
strategy induces an important decrease of the percentage of ATL alleles in a short time with the largest decrease from 
94.3% to 11.8% and the lowest decrease from 70.7% to 34.3%. On the three sites where three samplings were 
available, the decrease appears to be steep during the first years and then reaches a plateau. For the SNF strategy the 
percentage of ATL alleles decreases also quickly with the largest decrease from 100% to 22.7% and the lowest 
decrease from 85% to 46%. As opposed to the DT strategy dynamics, sites with three samplings do not show a 
stabilization of the percentage of ATL alleles in the studied period. The GR strategy gives variable results. Three sites 
out of twelve show a negative change of the ATL allele percentage and 9 show a positive change. In any case, the 
magnitude of the changes was much lower than what was observed for the SNF and DT strategies (from 0.7% to 7.3% 
for increasing trends and from 2% to 24.6% for decreasing trends). 
 
Change of the genotypic composition (Fig. 4) 
In the DT strategy, the decrease of ATL genotypes percentage is stronger and faster compared to the other strategies 
over 4 or 5 years. The largest decrease of ATL percentage occurs from 100% to 0% and the lowest decrease from 
40.2% to 0%. In this strategy, all sites show a clear increase of MED genotypes percentage (lowest increase from 
3.6% to 20.2% and largest increase from 0% to 76.5%). For the three sites where three sampling dates were available, 
it appears that most of the variation happens during the first years following the implementation of the DT strategy, 
while a plateau in the variation is observed afterward. We also observe a very clear increase of HYB genotypes 
percentage in the four sites where DT strategy was implemented (largest increase from 0% to 54.4% and lowest 
increase from 9% to 20.6%). 
The SNF strategy triggers a rapid decline of ATL genotype percentage (all sites show a decrease, with the largest 
variation from 100% to 16% and the lowest from 7% to 0%) that is not readily translated into an increase of MED 
genotype percentage (3 sites out of 4 show an increase but with the largest increase from 0% to 26%). Consequently, 
in 3 sites out of 4, we observe a clear increase of HYB genotypes percentage.  
Finally, the GR strategy generates the smallest changes in the genotypic partition: a general decrease of ATL 
genotypes is observed in most cases over relatively long durations (maximum of 11 years). The variation of MED 
genotypes percentage is highly heterogeneous among sites, with two trajectories showing a decrease while seven other 
sites present an increase. The largest increase in MED genotypes percentage occurs from 13% to 63% and the lowest 
increase occurs from 41% to 63%. Moreover, 8 sites out of 11 show an increase of the percentage of HYB genotypes 
percentage. 
 
Discussion 
Our result show that the three different management strategies (Genetic Refuge, Direct Translocation, and Stocking 
with Native Fry) all affect introgression rates and genotypic composition. In general, the strategies allowed to reduce 
pure Atlantic genotypes presence, while largely increasing the pool of hybrid individuals, all this on a remarkably 
short time period. There are however qualitative and quantitative differences between management strategies effects 
that we will now browse, in order to enlighten potential paths for further understanding of the dynamics of intraspecific 
diversity in relationship to management practices.   
 
How efficient are the management strategies? 
Efficiency as initially defined by managers was the restoration of nearly pure MED populations, and as such, only the 
DT strategy approached that objective, despite a small production of HYB genotypes in the population. This was 
achieved by introducing nearly pure MED spawners in sites where densities were very low and composed of ATL 
individuals. Mediterranean trout then appeared to invade efficiently the ecosystem and to reach much higher densities, 
while keeping hybridization at a relatively low level. 
Presently, it is not possible to determine if this phenomenon is mainly due to a domestic versus wild or a MED versus 
ATL aspect, since the ATL individuals initially originate from a domestic strain in our case. In the first case, the 
inability of trout belonging to the ATL lineage to establish a population should be more due to the maladaptation of 
domestic strains to wild environment (Ruzzante et al. 2004; Hansen et al. 2009) and the important and fairly rapid 
decrease of fitness due to domestication (Araki et al. 2007; but see Feulner et al. 2013). In the second case this inability 
should be due to adaptive differences between both lineages. Keller et al. (2011) showed the existence of both neutral 
and potentially adaptive genetic differences between trout populations belonging to different lineages in the Rhine, 
Rhone and Po drainage basins in Switzerland and northern Italy, but they did not clearly tackle the relationship 
between lineage and adaptation to their native environment. The SNF and GR strategies have also led to a decrease of 
the percentage of ATL individuals but through an important increase of HYB individuals. In our case, SNF strategy 
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corresponds to the introduction of pure MED fry in a pure ATL population. Therefore, the increase of HYB individuals 
could either be generated by a lack of pre-zygotic reproductive isolation between the two lineages and/or a lack of 
selection against hybrids in general. Our results regarding the effects of the GR strategy somehow shows a consistent 
decrease of ATL alleles, but always in a lesser extent than the two other strategies. This indicates that the “self-
purging” mechanism initially expected is not really efficient, at least in the studied populations. Meanwhile, the new 
genetic admixtures generated by the DT and SNF strategies appear to remain predominant within populations: in a 
sense, the most efficient strategies also generated a significant undesired collateral effect. Additional knowledge on 
introgression dynamics will be required to adapt the future management strategies.  
 
Feedback to the managers 
Despite a relative failure to fully recover native MED populations, the results obtained after the implementation of 
these three different management strategies may already guide the managers. The GR strategy should not be 
considered as a unique conservation measure because of its disappointing results even in lowly introgressed 
populations. Allendorf et al. (2004) suggest applying genetic refuge to populations presenting an introgression rate 
under 10%, and our results support their point of view. For populations with a percentage of ATL allele just above 
that threshold, we obtained variable results that may be driven by inter-sites environmental variation or connectivity 
differences. Thus, using a complementary measure could be more efficient (Araguas et al. 2008; Caudron et al. 2011). 
The systematization of the establishment of GR strategy before the implementation of any other conservation strategy 
is of primary interest to evaluate the ability of native lineages to maintain in the wild or to participate successfully to 
the reproduction (Laikre et al. 1999). We saw in the light of SNF and DT strategies’ results the importance of this 
knowledge to avoid a massive creation of HYB individuals. Dunham et al. (2011) give a framework for the feasibility 
of translocation. This framework is based on two components, the ability of receiver environments to support the 
introduction of new fish in term of habitat and the ability of the donor population to support the removal of individuals. 
In the light of our results regarding DT and SNF strategies, we could add a condition: if hybridization is possible, the 
density of non-native resident fish and their ability to reproduce in the wild are crucial factors. In the case of a well-
established ATL population, the implementation of DT or SNF strategies might bear the risk of a large hybridization 
process. The management of stream connectivity can here be used as an additional measure to ensure that genetic 
refuges are not affected by areas where hybrids have been produced (Fausch et al. 2009). 
 
Towards a mechanism oriented management? 
The collapse of ATL individuals and the systematic increase of HYB individuals could be due to different 
combinations of evolutionary forces. We propose here some hypotheses to illustrate the wide range of possible 
explanations. Regarding the decrease of percentage of ATL individuals: this result could be obtained through a non-
assortative or disassortative mating system wherein MED individuals would have a superior competitive ability: MED 
males could be more aggressive and/or stronger and thus more able to access sexual partners. This asymmetry in 
aggressiveness has already been shown in other species at both interspecific (Pearson and Rohwer 2000) and 
intraspecific level (Berger and Cunningham 1992). Mediterranean females could also have an adaptive advantage 
relative to reproduction habitat selection in the particular hydrological regime of some alpine rivers or streams. In 
these cases, non-assortative or disassortative mating patterns would act as an evolutionary sink for the ATL lineage. 
This could be mitigated or aggravated by differences of survival rates between ATL, HYB and MED individuals, or 
different vulnerability to angling. 
Alternatively, the increase of the percentage of HYB individuals could be obtained through random mating leading to 
higher fitness for HYB individuals. This superiority in fitness could be explained by the inflow of a part of an alien 
genome (ATL) in the MED genome. For instance, mountains streams with a low connectivity and small populations 
are more submitted to the effects of genetic drift and can be genetically impoverished. But in salmonids, hybridization 
between wild and domestic strains is usually considered to give low fitness hybrids (Miller et al. 2004; Wollebaek et 
al. 2012). This could be an explanation of the “all hybrids” situations we encounter with a lot of lowly introgressed 
hybrids. A concurrent explanation could be a strong heterogamic preference during the first contact of the two 
lineages, leaving very few pure genotypes potentially able to outperform the HYB genotypes (Largiader et al. 1996).  
It is also interesting to focus on the stage of introduction when comparing DT and SNF strategies: while DT strategy 
was implemented in very low density populations, the fact that adults were used could create a pre-zygotic isolation 
for the first reproductions, whereas the SNF strategy may dampen this effect because stocked fry will be raised in the 
same environment and in sympatry with their introgressed conspecifics. Such hypothesis could be tested by stocking 
native fry in highly introgressed sites with low density. A common interesting observation to both the disappearance 
of ATL genotypes and the increase of HYB genotypes is that these dynamics are fairly rapid, so the mechanisms 
controlling the creation of hybrids and the collapse of non-native individual should be strong, and therefore could be 
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detected using adapted protocols in natura. 
We just brushed the surface of a wide range of candidate mechanisms that may generate the observed dynamics. Our 
inability to pinpoint which ones are at work since the implementation of the management strategies underlines the 
necessity to improve our knowledge of the behavioural and selective processes that control for genes flow between 
the MED and ATL genes pools.  
 
Conclusion 
This synthesis revealed the relative lack of efficiency of the implemented management strategies with regard for the 
initial expectations, but it also allowed to point at possible improvements in both practices and knowledge 
requirements. Managers and scientists should always implement several strategies simultaneously in order to increase 
the benefit gained from evidence-based approaches. This is the virtue of the path proposed by Sutherland (2004): it 
was possible in the present case to distinguish between management strategies effects thanks to replication, 
monitoring, and synthetic analyses.  
 As a result, we learned that the impact of the various management practices, while unsatisfactory, is often 
considerable and rapid: intraspecific dynamics can respond very quickly. Here, a side effect of the active management 
strategies is the rapid increase of hybrids between native and nonnative gene pools. This points directly at eco-
evolutionary processes as a key to improve our management of intraspecific diversity. Although such a conclusion 
appears to be intuitive, very few management practices are actually based on actual knowledge of eco-evolutionary 
processes. This consideration is not specific to brown trout: it extends to a large number of freshwater fishes even 
beyond the salmonids. Surprisingly, studies of introgression patterns very rarely address the mechanisms leading to 
these patterns. As a consequence, we advise that in absence of knowledge about pre- and post-zygotic reproductive 
isolation processes, strategies aiming at restoring native intraspecific diversity should generally be implemented with 
great caution, so to prevent undesired and potentially irreversible hybridization process.  
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Legends 
Figure 1:  Location of study sites on the Haute-Savoie hydrogeographic network.  Nine sampling sites are located on 
the two main streams that are the River Borne and the River Dranse, 10 sites are located on three tributaries of the 
River Dranse (the Chevenne creek, the Serve creek and the River Ugine). 
Figure 2: Presentation of the three different management strategies implemented and their duration for each site. The 
number of individuals sampled for genetic analysis is given between brackets. 
Figure 3: Evolution of the introgression rate (calculated as the percentage of ATL alleles in the population) for each 
site according to the management strategy implemented. 
Figure 4: Evolution of the percentage of individual genotypes. Three genotypes possible: ATL (pure Atlantic alien), 
HYB (hybrids) and MED (pure native Mediterranean), according to the observed number of hatchery specific alleles 
at the two diagnostic loci. 
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Abstract : 
Intraspecific diversity can be strongly impacted by the dynamics of reproductive isolation during 
secondary contacts. The  high  levels  of  hybridization  and  introgression between Atlantic and 
Mediterranean lineages in contemporary populations of brown trout in  the  Northern  part  of  the  
French  Alps  is  a  good  case  in  point. After  a  long  period  of allopatry,  which  one  assumes  
has  facilitated  their  divergent  phenotypic  and  genetic evolution,  man  has via stocking removed 
a barrier to  the  presence  of  Atlantic  trout  in  the  trout  rivers  of  the  Mediterranean  and 
consequently  enabling  gene  flow  between  native  and  non-native  populations. We investigate 
how much a pre-zygotic reproductive behaviour, i.e. female preference for male phenotype, can 
influence hybridization in natural environments, using sub-aquatic video recording of 
reproduction.  Our  statistical  model  indicates  that  female  preference appears to be largely 
heterogamous: females tend to select dissimilar males with respect to their  own  phenotype,  thus,  
rather  than  acting  as  a  barrier  to  gene  flow,  mate  choice is  favouring  gene  flow  between  
lineages  that  have  been  artificially  placed  in sympatry.  This finding  based  on  observational  
data  is  in  agreement  with previously  reported  genetic  data, high  levels  of hybridization  
between  the  lineages. We  suggest  that  a  knowledge  of  reproductive behaviour  in  natural  
environments is  an  essential  tool  for  biodiversity managers  to  assess  the  potential  risks  
associated  with  the  introduction  into  recipient populations of non-native lineage fish at the 
intraspecific level. 
 
 
 
Keywords: female preference; secondary contact; intraspecific biodiversity; reproductive 
isolation; hybridization.  
Short title: Preference for phenotypic dissimilarity 
267 
 
 
Introduction 
Evolution of reproductive isolation is central to the understanding of possible routes to speciation 
(Schluter 2000). An expected reinforcing mechanism for reproductive isolation lies in the 
preference for locally adapted phenotypes (Fisher 1930; Lande 1981). The rationale is that through 
natural selection, local individuals have a fitness advantage over migrants, and consequently 
should be preferred as sexual partners (Williams 1966). Yet a number of recent experimental or 
theoretical studies point to the absence of a correlation between evolution of phenotype and mate 
preference (Martin & Mendelson 2013; Räsänen et al. 2014; Servedio & Bürger 2014), while in 
natura there is little evidence to support this idea (Raeymaekers et al. 2010). This question is 
equally crucial for the management of biodiversity at both inter and intra-specific levels (Crandall 
et al., 2000), where lack of reproductive isolation can lead to dramatic loss of diversity following 
human mediated introductions or population reinforcements. 
Salmonids often  show  high  levels  of  local  adaptation  (Fraser et  al. 2011)  and species are 
largely impacted negatively impact by these practices such as stocking, which have the potential 
to disrupt  these  adaptations (Hansen et al. 2010). This species displays a high level of intraspecific 
variation, with potentially 5 genetic distinct lineages that have evolved independently following 
their separation an estimated 0.5 to 2 Ma (Bernatchez 2001). As a result, phenotypic differences 
have arisen between the lineages. For example: Atlantic (ATL) and Mediterranean (MED) lineages 
show significant differences in ornamentation (Lascaux 1996; Aparicio et al. 2005; Mezzera & 
Largiadèr 2007). Over the last century however, these two lineages have been brought into 
sympatry through intensive stocking in the Mediterranean area (Barbat-Leterrier et al. 1989). The 
outcome of these practices are rivers with trout populations, each of which comprise a  population  
of  hybrids (HYB). The  reasons  behind  this incomplete reproductive isolation between lineages 
remains largely unexplored. 
In salmonids, female preference is a putative candidate for pre-zygotic reproductive isolation. 
Some phenotypic traits are known to be preferred by females like body size (Quinn & Foote 1994), 
body size ratio (Labonne et al. 2009) and adipose fin size (Petersson et al. 2009). The honesty of 
some signals has also been demonstrated ,  i.e.  an honest signal is one which is of benefit to the 
fitness of the receiver. For instance, in arctic charr (Salvelinus alpinus, L.), increased male 
ornamentation signals lower susceptibility to parasite infection (Skarstein et al. 2005), and in ATL 
brown trout, paternal melanine based coloration is positively correlated to offspring survival 
(Wedekind et al 2005).  
And yet, very few studies have directly investigated the influence of female preference and its 
mechanisms on reproductive isolation directly in wild populations. Studies undertaken  under  
natural conditions allow the actual strength of mechanisms at work to be measured (Qvarnström 
et al. 2006). Here we investigate possible reproductive barriers related to female preference for 
male phenotype in natura, using video recording, lineage related phenotypic indicators and a 
behavioural model to describe female preference. Three different versions of the model are 
evaluated to explain observed data: a null model, where preference is based on body size and OSR 
only (Labonne et al. 2009); a model with preference based on phenotypic dissimilarity; a lineage 
dependent preference model. Our results are interpreted with regard for the published introgression 
patterns in this species and for the general expectation of female preference evolution following a 
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secondary contact. We finish by discussing the relevance of our findings and approach with regard 
for other similar salmonids conservation issues. 
 
Methods 
 Data sampling 
During two spawning seasons (winters 2011-2012 and 2012-2013) we monitored the mating 
behaviour of brown trout in natura using subaquatic videos in four streams located in the Northern 
French Alps (River Borne, River Dranse d'Abondance, Chevenne creek, Serve creek) 
(46.55’57.68N’’;6°24’07.40E’’/46°16’52.94N’’;6°42’39.55E’’/46.17’54.04N’’;6°47’22.09E’’/4
6.16’49.60N’’;6°42’40.83E’’) known for sheltering an array of variably introgressed trout 
(Caudron et al. 2012).  
 We defined as an observation unit (OU) every video sequence longer than 15 minutes in 
which an active female (i.e., digging a nest) was seen in presence of at least one male. The OU 
was stopped if the female left the redd for more than 20 minutes. The camera was installed 50 cm 
from the red sufficient to allow the fish’s phenotypes to be differentiated. A ruler was placed 
behind the nest to measure fish. 60 OUs were thus obtained for analysis. Fish were individually 
identified using body size and a set of four traits, which could be unambiguously associated to 
either MED or ATL lineages: presence of stripes; absence of spot aureole; absence of lateral lin; 
and number of opercular spots (Lascaux 1996; Aparicio et al. 2005, see Appendix S1). The two 
first traits are categorical variables with two modalities: presence of stripes and absence of spot 
aureole are both MED characters. The lateral line trait is a categorical variable with three 
modalities: absence (MED); partial (HYB); present (ATL). The number or opercular spots is a 
quantitative trait ranging between 0 and 26 in our data; a high number of opercular spots indicates 
MED origin and vice-versa.  We had individual identities assigned to 58 males and 27 females. In 
some cases, one of the traits could not be satisfactorily assessed (3.5% of individualized fish). 
Operational sex ratio (OSR) was calculated as the number of males observed in attendance to 
females in the OU. Using JWatcher freeware (Blumstein & Daniel 2007), we noted the occurrence 
of the following behaviours: arrival and departures from the scope of the camera by either male or 
female, and digging movements by the female. A total of 499 behavioural events were recorded.  
Calculation of a phenotypic score 
Based on the four discriminant documented phenotypic traits, we calculated a general phenotypic 
score P as the mean of the score at each trait (Table 1) as follows: 
P=Stripes+Lack aureole spot+Lack lateral line-12+Nb opercular spots26/4 
The P score equals 0 for phenotypically pure ATL individuals and 1 for phenotypically pure MED 
individuals. Additionally, the phenotypic dissimilarity between a pair of male and female fish (D) 
was calculated as the absolute value of difference between male and female scores.   
Preference model 
 The behavioural model is directly derived from a previous published study (Labonne et al. 
2009) (Fig. 1). It assumes different outcomes following the encounter of a male and a female trout 
on the redd. First the female can leave the redd (probability s). If the female stays on the nest, she 
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can be inactive (no digging) or active (probability a). We defined female preference as the product 
of s and a, that is the probability that a female stays on the nest and is active following an encounter 
with a male. We then fitted three models by inferring the effect of explanatory variables on s and 
a. The first model (M1) was considered as our null hypothesis, and integrated the body size ratio 
(BSR) and OSR (Labonne et al. 2009), as well as random effects to handle male and female pseudo 
replication in our observations. As an example, the inference on s probability is described as 
follows: 
M1: logit(s)=αs,j+βs,k+γ(s)×BSRi+δ(s)×OSRi 
The second model (M2) additionally integrated the effect of phenotypic dissimilarity D: 
M2: logit(s)=αs,j+βs,k+γ(s)×BSRi+δ(s)×OSRi+ζ(s)×Di 
The third model (M3) integrated the score of the male (Pj), the score of the female (Pk) and the 
interaction between both, thus assuming that female preference could be lineage dependent.  
M3: logits=αs,j+βs,k+γ(s)×BSRi+δ(s)×OSRi+η(s)×Pj+θ(s)×Pk+λ(s)×Pj×Pk 
, , , ,  and  are hyperparameters, j and k are male and female random effects respectively, 
i, j and k are the male, female and observation identifiers respectively. Full details for the model 
code, random effects and non-informative prior distributions are provided in Appendix S2.  
Statistical inference was conducted in the Bayesian framework using OpenBugs software (3.2.2). 
The joint values of hyper-parameters were obtained by MCMC samplings (10000 draws, 
thinning=10) after checking its convergence using the Gelman-Rubin diagnostic (Gelman & Rubin 
1992) based on a 5000 draws undertaken as part of a burning-in period. The three models were 
compared using the Deviance Information Criterion (DIC, Spiegelhalter et al. 2002). For the best 
model, we evaluated the percentage of correct predictions made from the model posterior 
compared to the observed data. 
 
Results 
Observation data summary 
The distribution of observed phenotypes on redds shows that males often present an intermediate 
phenotypic score P (around 0.5, Fig. 2a) with fewer individuals presenting phenotypically pure 
values of 0 or 1. Female scores are more evenly distributed between 0 and 1, although intermediate 
scores still represent the majority of individuals. As a result, some combinations of male and 
female with extreme phenotypes are less represented. The distribution of behavioural items (Fig. 
2b) shows an important variation between observed couples, i.e. the number of behavioural items 
recorded per observed couple can range between 1 and 40 (mean = 8.32).  
Model selection 
Among the three models, the M2 model (preference based on phenotypic dissimilarity) had the 
lowest DIC value, showing the best compromise between data fit and model parsimony (Table 2). 
We therefore retained this model, indicating that preference was neither random nor lineage 
dependent with respect to phenotype. This model predicted 50.8% of exact responses. Under the 
M2 model, BSR had a positive effect on both s ((s)=0.6839, sd=0.3111) and a probabilities 
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((a)=0.325, sd=0.2422), females expressing preference for high BSR values. OSR had a positive 
effect on s ((s)=0.0857, sd=0.0736) and a ((a)=0.0786, sd=0.0559), with females leaving the redd 
less often and being more active for increased OSR values. The phenotypic dissimilarity D also 
had positive effects on s ((s) =2.68, sd=1.114) and a ((a)=1.105, sd=0.7322) indicating that 
females were preferring dissimilar males with respect to their own phenotype, whereas they were 
leaving the redd more often and were less active with similar males. Predictions from the M2 
model show that preference for dissimilar males can be from 28.9% to 39.6% higher than for 
similar males conditional on OSR and BSR (Fig. 3). 
 
Discussion  
We found direct evidence of a female preference based on mate dissimilarity in introgressed 
populations of brown trout. Specifically, females tend to prefer males with phenotypes that are 
different from theirs owns, thereby potentially negatively discriminating against males from their 
own lineage. The magnitude of this preference gradient is remarkable if we consider that it has 
been estimated under natural conditions, where several other mechanisms may also be involved 
and interact. We further investigated if this preference could be different between ATL and MED 
females, but the M3 model did not improve the fit despite a higher number of parameters. The M2 
model also seems to confirm that results from previous experiments regarding OSR and BSR 
effects still hold (Labonne et al. 2009). A general heterogamous model can therefore be accepted 
for female preference in these populations. Additionally, in brown trout, male-male competition 
may override female preference (Petersson et al. 1999) and therefore mitigate the role of 
preference in reproductive isolation. We checked this hypothesis by comparing aggressiveness 
between males with respect to phenotype, and we found no effect of phenotype on male intra-
sexual competition (unpublished data).  
Admittedly, our sampling does not provide a complete picture of all possible pairs of phenotypes: 
this situation implies that predictions made on the boundaries (for instance, when phenotypic 
dissimilarity D equals 1) must be interpreted carefully. However, the steepest part of the gradient 
in preference is actually for relatively small values of D (0 to 0.5, see Fig. 3), indicating that 
females are choosy even when males are not entirely dissimilar with respect to their own 
phenotype. One would also points out that despite having some phenotypically pure individuals in 
our data; similar phenotype were rarely observed together on a redd, which could indicate a 
different mechanism for reproductive isolation. This question would require additional years of 
sampling in habitats where the admixture between the two lineages is variable. Still, the rarity of 
the pure phenotypes matches our knowledge of what is known of the population structure of trout 
in the rivers study (Caudron et al. 2012). 
While the two lineages have evolved separately and developed different phenotypes, we failed to 
find any female preference for similarity, or any lineage dependent preference, that would have 
been indicative of a possible anterior co-evolution of preference and phenotype. It would be a 
presumption to conclude that the currently observed preference, estimated on a wide range of 
differentially introgressed females, correctly represents the preference of each initially isolated 
lineage. The secondary contact between the two lineages can be traced back to the beginning of 
the 20th century (Caudron et al. 2012) which one might assume was sufficient time for the 
consequent genetic admixture to have adjusted the genetic basis for female preference. At the very 
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least, female preference was initially not so homogamous that it prevented hybridization between 
lineages. In recent populations management experiments, the generation of extensive hybrid pools 
following an introduction of pure Mediterranean individuals into an Atlantic dominated population 
was quick (10 to 20 years, Caudron et al. 2012), a pattern compatible with our findings; female 
preference not seeming to prevent gene flow between lineages, but rather, possibly, for it to be 
facilitated hybridization.  
If we assume that heterogamous preference is the rule in S. trutta, it is tempting to speculate  as  to  
the  possible  genetic  basis  of  the  observed  mate  choice  preference. Garner et al. (2009) found 
female MHC based preference in chinook salmon (Oncorhynchus tshawytscha, W.), indicating a 
possible female aversion for males with similar MHC genotypes. Similarly, Forsberg et al. (2007) 
showed that intermediately dissimilar MHC matings were more frequent than expected in brown 
trout. To our knowledge, no relationship between MHC type and the phenotypic traits used here 
has been published, so it remains difficult to hypothesize for an actual link between our finding 
and the MHC dissimilarity hypothesis. Alternative explanations can be guessed at such as sensory 
bias (Ryan 1990), which could lead to a preference for dissimilar males. Alternatively, females 
could be deceived by a trait that would be adaptive for local males and overexpressed, yet 
uncorrelated to fitness (dishonest) in allopatric males. In both cases, the mechanism has to evolve 
in an antagonistic way in each lineage before the secondary contact to produce the general 
heterogamous pattern observed. Lastly, the preference for dissimilarity can be considered as a 
mechanism to prevent inbreeding in small populations, a frequent situation in mountain areas such 
as Haute-Savoie. The panel of possible evolutionary causes for this heterogamous female 
preference model in brown trout offers several avenues and some of them could now be easily 
explored.  
Our observations somehow echo recent data and predictions (Räsänen et al. 2014; Servedio & 
Bürger 2014) nuancing the strength and possible pathways for coevolution of female preference 
and male phenotypes. From an applied point of view, this has direct consequences on our 
expectations of intraspecific diversity dynamics, hence one cannot expected,like in the present 
case, long allopatric evolution will prevent hybridization in case of secondary contact. Population 
managers have therefore a direct impact and control on intraspecific diversity, through the effects 
of their management practices on the genetic admixture between lineages. The precautionary 
approach must be to preclude any contact between lineages in Mediterranean areas that have not 
yet been stocked with Atlantic fish. For those areas where introgression has already occurred, one  
must  assume  that  there  will  be potential fitness variation among newly generated hybrid 
combinations and presume that natural selection to act on new genetic admixture to  achieve  new,  
but  different  adaptive  peaks. For instance, introgression patterns show some local variations, the 
pure ATL sometimes disappearing in some areas and the pure MED persisting in others (Largiader 
& Scholl 1996), which could be the result of environmentally controlled post-zygotic selection. 
But in most areas, hybrids represent a large part of the population even many years after stocking 
have ceased (Gil et al. Submitted).  
The MED versus ATL conservation challenge is a typical case in salmonids: the introgression of 
a native population arising from contact between lineages or species facilitated by man (Scribner 
et al., 2001; Gozlan et al., 2010). As an example, Young et al. (2001) underlined the lack of 
knowledge on the mechanisms generating reproductive isolation in the cutthroat versus rainbow 
trout conservation issue. Rubidge and Taylor (2004b) suggested lack of study focusing on pre-
zygotic isolation. Mating systems have been tentatively inferred from a posteriori molecular 
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analyses (Rubidge et al., 2004a; Metcalf et al., 2008), but generally no direct evidence is available 
to validate the assumptions used.  Interestingly, Weigel et al. (2002) identified throat slash pattern  
or  spot  shape being discriminant phenotypic traits during  reproduction between  westslope 
cutthroat  trout  and rainbow  trout; successfully  applying  sub-aquatic video observations  to 
describing  the discriminatory relationship between the two species. In particular, using video to 
evaluate the relative influence of pre-zygotic barriers on total reproductive isolation by performing 
observations of mating systems under various environmental setups and conditions. This work was 
an important contribution to providing an understanding of why ecological factors may sometimes 
constrain gene flow between gene pools (Weigel et al, 2003) while they do not seem to matter on 
other occasions (Hitt et al., 2003). 
In a more general context, the method used in this study could be transposable to other 
conservation issues in salmonids, where the phenotypic recognition for fish of different origin is 
possible. In natura observations contribute actively to the detection of mechanisms controlling for 
reproductive isolation between gene pools of major interest for biodiversity conservation. 
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Table Legends: 
 
Table 1: Modalities for the various phenotypic traits, the origin they can be unambiguously linked 
with and their value in the calculation of a phenotypic score. 
 
Table 2: DIC and estimated number of parameters for each model. 
 
Figure Legends: 
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Figure 1: Behavioural model describing the possible behavioural answers of a female to the 
presence of a male on the redd. s is the probability for the female to stay on the red and a is the 
probability for the female to be active conditional on being present. Y1, Y2 and Y3 are the three 
possible outcomes of female/male interaction in this model. 
 
Figure 2: (a) Occurrence of paired phenotypes in all observation units and (b) number of behavioral 
items sampled per paired phenotypic association in all observation units. 
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Figure 3: Predictions for general female preference (s×a) for an average female, when (a) OSR=4, 
BSR=1.4; (b) OSR=4, BSR=1.1; (c) OSR=9, BSR=1.4; (d) OSR=9, BSR=1.1. These OSR and 
BSR values correspond to the first and third quartiles of their observed distributions. 
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